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El maíz es el primer cereal en producción y el tercero más cultivado a nivel 
mundial. Constituye la base de numerosos alimentos tanto humanos como 
animales y de otros productos industriales, como el etanol o los bioplásticos. La 
mejora genética y el adecuado manejo del cultivo han proporcionado excelentes 
rendimientos a los actuales híbridos de maíz. De forma emergente algunas 
poblaciones mejoradas españolas constituyen un material muy interesante para 
agricultores y mejoradores, ya que pueden aportar una buena adaptación al 
medio, variabilidad genética y disminución de los costos de cultivo, mostrando 
al mismo tiempo una buena heterosis entre sí y también con germoplasma 
americano.   
En 1986 comenzó en la Estación Experimental de Aula Dei (CSIC) de 
Zaragoza un programa de selección con el objetivo de poder proporcionar una 
variedad comercial en forma de híbrido intervarietal o también híbridos simples 
de líneas puras obtenidas a partir de materiales mejorados. En primer lugar se 
observaron las relaciones heteróticas existentes entre los materiales español y 
americano de partida, y se desarrollaron dos poblaciones sintéticas: EZS1, 
formada por germoplasma adaptado de tipo liso procedentes de variedades de la 
España seca, y EZS2, representante del germoplasma dentado norteamericano; 
ambas poblaciones presentaban buena heterosis de partida entre si. Estas dos 
poblaciones sintéticas se sometieron a tres ciclos de selección intrapoblacional 
mediante el método de familias S1, con el objetivo de mejorar per se su 
rendimiento de grano y sanidad de planta. Tras su evaluación ambas poblaciones 
fueron renombradas como EZS33 y EZS34 y se inició con ellas un programa a 
largo plazo de selección recurrente recíproca interpoblacional, por el cual cada 
población era mejorada en función de su comportamiento heterótico con la otra, 
de forma recíproca. En 2008 se completó en ambas poblaciones sintéticas el C3 de 
selección recurrente recíproca interpoblacional.  
En este trabajo se han evaluado esos tres ciclos de selección recurrente en 5 
ambientes (2 años y 3 localidades). Los genotipos analizados fueron las 8 
poblaciones per se (EZS33C0, C1, C2, C3 y EZS34C0, C1, C2, C3), los 28 
cruzamientos intervarietales, los 17 cruzamientos prueba con tres líneas puras 
probadoras de excelente aptitud combinatoria y 4 híbridos testigo. Se estudió la 
respuesta de los cruzamientos y de las poblaciones per se para el carácter 
rendimiento y las respuestas correlacionadas en otros caracteres agronómicos de 





programa, se estudiaron los cambios producidos en la heterosis por la selección y 
la aptitud combinatoria general y específica con el objetivo de definir nuevos 
patrones heteróticos. También se determinó la depresión consanguínea. 
Paralelamente se llevó a cabo una evaluación molecular mediante marcadores 
que permitió definir los cambios causados por la selección en la estructura 
genética de las poblaciones, y se caracterizaron 10 poblaciones con 52 SRR. 
La ganancia de rendimiento de grano en los cruces intervarietales se 
incrementó de manera lineal y significativa en 2.98% por ciclo, mientras que en 
las poblaciones per se fue contrapuesta y no significativa, y no se dieron 
respuestas correlacionadas no deseadas en caracteres secundarios, destacando  la 
reducción significativa del encamado. La heterosis respecto a la media de ambos 
parentales y respecto al mejor parental aumentó con la selección, mientras que la 
prueba de deriva genética mostró un aumento significativo de la frecuencia de 
alelos favorables y pérdida excesiva de variabilidad, especialmente en la 
población dentada. En el estudio con los marcadores moleculares se observa una 
pérdida de diversidad genética en ambos sintéticos y EZS34 ha mostrado el 
menor número efectivo de población, por debajo del esperado.  
En el estudio de las poblaciones, la variación en la frecuencia del número 
de alelos no explicable sólo por efectos de deriva ha sido similar en ambos 
sintéticos, pero EZS34 ha sufrido mayor efecto de selección por la adaptación que 
EZS33. La caracterización molecular junto con la evaluación agronómica 
muestran que el sintético español (EZS33) en general respondió mejor a la 
selección, mientras que el americano (EZS34) acumuló gran cantidad de alelos 
favorables, aunque reveló evidentes efectos de deriva genética, causados 
probablemente por su inicial desadaptación.  
Se puede concluir que la selección ha sido eficaz en ambas poblaciones y 
que la misma se ha realizado de manera correcta, aunque en un futuro se pueden 
modificar algunos aspectos que permitan maximizar la explotación de la 
heterosis. Las poblaciones EZS33C3 y EZS34C3 suponen un material interesante 
para los mejoradores y para los agricultores, ya que el cruzamiento entre ambos 
sintéticos, o de éstos con las líneas puras EZ6 y B93 pueden alcanzar 
rendimientos semejantes a algunos híbridos comerciales, aportando mayor 


























            
 
 
             






El maíz (Zea mays L.) es un cultivo de gran importancia económica en todo el 
mundo y es un elemento fundamental en la alimentación animal y también humana 
en amplias zonas del planeta, siendo un producto muy utilizado en la industria para 
producir alcohol y como fuente importante de almidón y azúcares.    
 
1.1 TAXONOMÍA SISTEMÁTICA DEL MAÍZ 
Desde el punto de vista de la Botánica Sistemática, el maíz se clasifica de la 
siguiente manera: 
Grupo Fanerógamas (plantas con flores).  
División Espermatofitas (plantas con una sola hoja cotiledonar). 
Subdivisión Angiospermas (óvulos encerrados en el ovario). 
Clase Monocotiledóneas (plantas con un solo cotiledón). 





Especie mays L. 
 
1.2 MORFOLOGÍA DE  LA PLANTA DE MAÍZ 
El maíz es una planta herbácea anual, cuyo ciclo vegetativo puede variar entre 
80 y 200 días, desde maíces ultra precoces hasta ultratardíos. 
En cuanto a la caracterización sexual, el maíz es una planta de reproducción 
sexual, ya que se multiplica por semillas, siendo su embrión fruto de la fusión de un 
gameto masculino con uno femenino. Es una especie monoica pues presenta flores 
unisexuales y están en el mismo pie tanto las flores masculinas como las femeninas. 
El maíz es unisexual, es decir posee flores que únicamente tienen androceo y flores 
que únicamente tienen gineceo, y la flor es incompleta pues carece de periantio floral, 
es decir, no posee ni pétalos ni sépalos. También se la define como flor imperfecta 
pues dispone de los dos órganos sexuales pero en flores diferentes, flores sólo 












Tabla 1. Clasificación de las variedades de maíz según su precocidad (FAO, 2007). 
 
Variedades   de   maíz Días hasta la madurez 
Ciclo 100,  Ultraprecoz  < 85 
Ciclo 200,  Muy precoz 85 - 95 
Ciclo 300,  Precoz  95 – 105 
Ciclo 400,  Semiprecoces 105 – 115 
Ciclo 500,  Medio 115 – 120 
Ciclo 600,  Semitardíos 120 – 130 
Ciclo 700, Tardíos 130 – 140  
Ciclo 800, Muy tardíos 140 – 150  
Ciclo 900, Ultratardíos > 150 
 
 
Tabla 2. Distribución de las variedades de maíz por zonas de cultivo. 
 
Zonas   de   cultivo Variedades   de   maíz 
Galicia Ciclo 200 a 500 
Cantabria Ciclo 200 a 400 
Castilla - La Mancha Ciclo 400 a 600 
Extremadura Ciclo 500 a 800 
Castilla - León Ciclo 400 a 600 
Andalucía Ciclo 600 a 900 
Navarra Ciclo 400 a 600 
Aragón y Cataluña Ciclo 400 a 800 
 
Sistema radicular  
El maíz posee un sistema fasciculado de gran potencia y desarrollo rápido. 
Además posee unas raíces aéreas engrosadas parcialmente cuya función principal es 
sujetar la planta al suelo, son las denominadas raíces de anclaje (Bartolini, 1990). 
 
Hojas  
Las hojas son anchas y abrazadoras y pueden ser de gran tamaño, con limbos 
de hasta más de 100 cm de longitud y hasta más de 20 cm de anchura en las hojas 
más desarrolladas. Tanto limbo como la vaina suelen estar recubiertos de una ligera 
pilosidad que les confiere un tacto áspero (Bartolini, 1990). 





 Las flores masculinas aparecen en la extremidad del tallo y están agrupadas en 





Las flores femeninas aparecen en las axilas de algunas hojas y están agrupadas 
en una espiga rodeada de largas brácteas denominadas mazorca o panocha. Las 
flores femeninas presentan sedas o estigmas de gran longitud de colores varios 
normalmente amarillento o blanco, que emergen de las brácteas por la parte superior 
de la inflorescencia o mazorca. Estos estigmas toman un color oscuro, pardo rojizo, 
cuando las flores son fecundadas. La fecundación es alógama y suele producirse con 
polen de otras plantas, incluso de otra variedad, por lo que puede ocurrir que 
aparezcan granos de coloración diferente sobre una misma mazorca. La mazorca está 
formada por una parte central llamada zuro que viene a representar entre el 15 y 30% 
del peso total de la mazorca (Bartolini, 1990). 
 
 




Tallo de la planta  
 Puede tener alturas de más de cuatro metros en variedades tropicales, aunque 
en nuestras latitudes alcanza alturas de alrededor de 250 cm en los híbridos 
comerciales, aunque existe una gran variabilidad. De ordinario la planta presenta un 
único tallo o caña aunque con frecuencia aparecen tallos secundarios no productivos, 
llamados hijuelos, en la base del tallo principal. 
 
Semilla 
Las cariópsides o granos son de tamaño variable, desde mazorcas de tipo 
palomero, cuyo peso de 1000 semillas es de unos 100 gramos, variedades harinosas 
con más de 1200 gramos, aunque de ordinario suele oscilar entre 250 y 350 gramos; 
las cariópsides suelen ser desnudas en la mayoría de las variedades, sin ningún tipo 
de cutícula o membrana que les proteja. Los granos se disponen en la mazorca en 
hileras longitudinales, pudiendo tener cada mazorca varios centenares de granos, 




      Figura 1. Variabilidad de mazorcas  
 
 
1.3 IMPORTANCIA ECONÓMICA DEL MAÍZ 
 
A nivel mundial 
El comercio mundial del maíz está controlado por Estados Unidos que además 
posee amplias zonas dedicadas a este cultivo (Corn Belt), y es el principal exportador 
a nivel planetario. Muchos países, entre ellos España, son deficitarios en maíz y 
tradicionalmente se viene importando grandes cantidades de este cereal desde 
EE.UU, Argentina o Brasil. Tras la incorporación de España a la Unión Europea 
aumentaron nuestras importaciones de países comunitarios, principalmente de 
Francia. Sin embargo, se siguen importando grandes cantidades de maíz y sus 
derivados de Norteamérica debido a los compromisos de comercio internacional, lo 




que muchas veces limita la rentabilidad del maíz en nuestro país por los bajos precios 
del grano americano (Osca, 2001).  
En  la actualidad el maíz es un cereal de gran importancia económica en todo 
el mundo pues es un producto básico en la industria de elaboración de piensos y 
también es una importante base para alimentación humana en algunas regiones de 
Sudamérica, África o Asia del Sudeste. De igual modo es un producto cada vez más 
requerido por la industria para la producción de bioplásticos o como biocarburante y 
es una de las fuentes más económicas de almidón (Troyer, 2004). Además hay otras 
muchas razones que convierten al maíz en un cultivo popular, entre ellas cabe 
destacar su alto rendimiento por número de horas trabajadas, su contenido en 
nutrientes, su fácil recolección y transporte, la existencia de diferentes períodos de 
maduración y, sobre todo, su utilización en alimentación animal y humana y su uso 
industrial (Álvarez, 1993). La gran expansión de este cultivo se debe en gran parte a 
que es una especie cultivada con gran capacidad de adaptación bajo diversas 
condiciones ecológicas, edáficas y climáticas, desde los 50º de latitud Norte hasta los 
50º de latitud Sur (Shaw, 1988). Por esta razón de su amplia capacidad de adaptación 
actual, y su elevado rendimiento y posibilidades futuras de mejora por vía genética, 
hacen que este cereal sea uno de los cultivos más extendidos del mundo. 
 














     EE UU 32,2 10,3 333 
CHINA 31,2 5,2 164 
BRASIL 13,8 3,7 51 
MÉXICO 6,2 3,2 20 
ARGENTINA 2,3 5,6 13 
FRANCIA 1,7 9,1 15 
MUNDO 159,5 5,1 819 
 
Según los datos oficiales de la FAO, en 2009 y en todo el mundo se dedicaron 
al cultivo de maíz unos 160 millones de hectáreas (FAO, 2011), que es una superficie 
inferior al trigo y al arroz. De esa superficie la mayor parte es para maíz grano 




aunque también se engloba el maíz para consumo humano, como el dulce, el de 
palomitas o para harina. Sin embargo desde el punto de vista de la producción total 
de grano, el maíz ocupa el primer lugar, superando ampliamente a esos cereales, ya 
que la FAO estimó que la producción mundial para grano fue de 819 millones de 
toneladas, cifra superior a la de los otros dos grandes cereales, aproximadamente 682 
millones de toneladas de trigo y 679 de arroz. Desde el punto de vista del avance del 
cultivo, el rendimiento de maíz en el mundo se ha incrementado considerablemente 
desde los años 60, con un promedio de 1,9 t/ha hasta la actualidad que es de 5,1 t/ha, 
como se puede observar en la tabla 3.  
 
El maíz en Europa 
En Europa el maíz grano representa casi el 20% de la producción de cereales y, 
en los últimos años, los rendimientos han ido aumentando a un ritmo de unos 100 
kg/ha y año.  
La tabla 4 muestra que en Europa hay una división entre el Norte y el Sur, 
pues en el Norte predomina el maíz destinado a la producción de forraje, mientras 
que en el Sur se dedica una mayor superficie a la producción de grano. Francia es el 
de mayor producción en comparación con los restantes países del continente, debido 
a la gran superficie ocupada por este cultivo (Figura 2). 
 
 
Tabla 4. Superficie, rendimiento y producción de maíz en diferentes países de la Unión Europea  en 













Francia 1.679.870 9,1 15,2 
Italia 915.500 8,6 7,8 
Alemania 464.333 9,7 4,5 
España 345.000 10,1 3,5 
Grecia 240.000 9,8 2,35 
Austria 178.500 10,6 1,9 
República Checa 105.268 8,4 0,9 
Portugal 87.600 6,8 0,6 
EUROPA 8.349.445 6,9 57,8 






                                 Figura 2. Producción en Europa en 2009 (FAO, 2011) 
 
Importancia del maíz en España 
  En España se cultiva maíz desde su introducción en el siglo XVI y desde 
entonces tiene gran importancia económica y social, ocupando actualmente casi 
medio millón de hectáreas para grano y alrededor de 100.000 ha para forraje (Figura 
3). Las superficies tienen fuerte dependencia en su variación en función de la 
disponibilidad de reservas de agua, en amplias zonas de cultivo maicero. 
 
 
           Figura 3. Evolución histórica de superficie y producción (FAO, 2011) 
 
En 2009 en España el maíz se cultivó en menos de 400.000 ha, lo que supone 
alrededor del 6% de la superficie total de cereales (Figura 3). La evolución de la 
superficie cultivada y de la producción ha sido ligeramente ascendente en el último 
decenio, exceptuando ciertos años de fuerte sequía que han limitado los riegos. Estas 
cifras son con toda seguridad inferiores a las reales, ya que es muy difícil cuantificar 
las hectáreas que se dedican a este cultivo en ciertas zonas como los minifundios de 
Galicia y la cornisa cantábrica. La producción total ha ido creciendo en gran parte por 




el uso de nuevas variedades híbridas, que han sustituido a las variedades locales en 




              Figura 4. Evolución del rendimiento del maíz (FAO, 2011) 
 
En la figura 4 se muestra la evolución del rendimiento medio durante los 
últimos años en España, y se observa que ha ido aumentado en el tiempo, con 
incrementos desde 6,2 t/ha en 1987 hasta 10,1 t/ha en 2009. Por regiones en primer 
lugar destaca la superficie de Castilla y León (112.586 ha), seguida de Extremadura 
(60.569 ha) y Aragón (59.857 ha). 
 
El maíz en Aragón 
La superficie dedicada a maíz grano en Aragón en 2009 (Anuario Estadístico 
Agrario, 2011) fue de 57.056 hectáreas, de ellas 29.817 ha en Huesca, 26.136 ha en 
Zaragoza y 1.103 ha en Teruel. La producción total de grano fueron 556.434 toneladas 
y los rendimientos similares a la media española, de 9,7 t/ha. Estos datos se 
incrementan en unas 2.800 ha de maíz para otros usos, con una producción de unas 
23.700 toneladas. En los últimos doce años la superficie sembrada se ha estabilizado 
en torno a las 80.000 ha, y las variaciones anuales se deben principalmente a la 
suficiente disponibilidad de caudales de agua para el riego. También el rendimiento 
se ha mantenido en torno a las 9 t/ha mientras que la producción varia de forma 
análoga a la superficie cultivada, estando estabilizada en torno a las 750.000 
toneladas. 
 
1.4 VARIABILIDAD GENÉTICA  
El aumento en el rendimiento ha sido logrado gracias a los avances conjuntos 
tanto por la mejora del cultivo, como el aumento de la densidad de siembra, ajuste de 
las fechas de siembra, aplicaciones de productos químicos (insecticidas, herbicidas, 




fungicidas o fertilizantes), mejora en la maquinaria, eficientes sistemas de riego, y 
por la mejora genética, como el uso de híbridos (Troyer, 1999).  
Duvick (2005) en varios trabajos resumió que esta ganancia correspondía por 
mitades al manejo del cultivo y a la mejora genética, aunque es cierto que el 100% del 
incremento del rendimiento es debido a la interacción entre el manejo y la mejora 
(Lee y Tollenaar, 2007). En la actualidad en amplias zonas templadas del planeta los 
híbridos han sustituido a las antiguas variedades de polinización abierta; pero no 
todos los híbridos son mejores que las variedades tradicionales, sino que ahora se 
dispone de mejores herramientas para producir mejores híbridos (Hallauer, 2007).  
El híbrido tiene ventajas e inconvenientes, las principales ventajas son la 
facilidad para reproducir los mejores individuos (repetibilidad del genotipo), ya que 
en una variedad local tradicional puede haber genotipos muy buenos pero que se 
suelen perder en la siguiente generación, pues no existe una fiel repetibilidad de los 
mismos. Sin embargo, con el caso de los híbridos podemos asegurar el mismo 
genotipo élite cruzando las mismas líneas puras parentales. En los híbridos la 
uniformidad y estabilidad en sus caracteres agronómicos facilita la mecanización y 
las labores de campo y un alto rendimiento, pues es un material creado para 
maximizar la producción. Como contrapartida estos materiales tienen peor 
comportamiento cuando las condiciones del medio son diferentes de las que han sido 
obtenidos, generalmente en el caso de estreses abióticos o enfermedades y plagas. 
Este es el caso de la aparición de una nueva susceptibilidad biótica (virus), como el 
ocurrido en un ensayo de este trabajo de Tesis, en Torres de Alcanadre (Huesca) en 
2009, que se comenta más adelante en los resultados. Aparecieron de una forma 
sinérgica dos cepas de virus, el MDMW (Maize Dwarf Mosaic Virus) y el MRDV (Maize 
Rough Dwarf Virus) que provocaron importantes mermas en el cultivo.  
Las variedades tradicionales al poseer mayor variabilidad genética les permite 
responder mejor frente a estas situaciones ambientales adversas, ya que la 
adaptabilidad de los híbridos es muy limitada, puesto que una misma parcela estará 
formada por genotipos muy similares y carecerá de toda variabilidad. Pero la 
principal desventaja de los híbridos es su elevado coste de producción, por la 
imposibilidad por parte del agricultor de producir su propia semilla, con lo que cada 
año necesitará comprar semilla híbrida y esto implica una dependencia total de las 
casas comerciales.  
Por otra parte, las variedades locales tradicionales, aún siendo menos 
productivas, no conllevan este coste anual de simiente, con lo que hoy por hoy, se 
pueden presentar como una alternativa muy viable desde un punto de vista 
económico. Por otro lado las variedades tradicionales forman parte de una 
agricultura más sostenible y ecológica, que actualmente goza de mayor respaldo por 




parte de la sociedad. Por este motivo las variedades tradicionales están poco a poco 
recuperando su interés y se sabe que aproximadamente un 10% de la superficie 
cultivada es de este tipo (Romay, 2009). En Galicia, donde el cultivo de maíz se 
realiza en pequeñas explotaciones y su destino es de forma mayoritaria al 
autoconsumo, las variedades de polinización libre son de especial interés pues 
aportan un valor al producto cosechado, disminuyen los costos de semillas y además 




Importancia de la variabilidad 
Después de la Segunda Guerra Mundial hubo mucha hambre entre la 
población de amplias zonas y las políticas que se llevaron a cabo desde Europa 
pasaron por primar los rendimientos de los cultivos, ya que se quería disponer de 
alimentos para toda la población durante el periodo de posguerra. Las mejoras de las 
comunicaciones y los acuerdos entre países permitieron una rápida tecnificación de 
la agricultura europea, donde los modelos de la agricultura local y marginal fueron 
sustituidos por modelos más eficientes y globales.  
Un paso muy importante fue el llevado a cabo por el Centro Internacional de 
Mejora de Maíz y Trigo (CIMMYT) y el Instituto Internacional del Arroz (IRRI), 
además de otros centros internacionales de investigación agraria, cuyo propósito 
principal fue el de paliar el hambre en zonas marginales y proporcionar al agricultor 
un mejor nivel de vida con la obtención de variedades vegetales muy productivas. 
Sin embargo esas nuevas variedades mejoradas provocaron una enorme erosión 
genética en pocos años, en especial en los países ricos en germoplasmas vegetales 
locales (Cubero, 1999). La FAO estima que durante el pasado siglo tres cuartas partes 
de la diversidad genética agrícola ha disminuido, habiéndose reducido a solo un 
centenar las variedades importantes cultivadas.  
En el cultivo de maíz existe una reducida base genética en las zonas templadas 
del planeta, y de ahí la importancia de conservar y emplear el germoplasma local 
adaptado. Los actuales híbridos de maíz provienen casi en su totalidad de razas de 




maíz dentado del “Corn Belt”, y sólo se emplea una pequeña parte de la variabilidad 
contenida en esta raza (Goodman y Brown, 1988). A nivel mundial existe un patrón 
heterótico muy bien contrastado y del cual descienden la mayoría de híbridos 
simples de las zonas templadas, como es el cruzamiento del maíz tipo Reid por el 
tipo Lancaster (Darrah y Zuber, 1986; Smith, 1988; Ordás et al., 1994). En Europa la 
situación es bastante similar, y los híbridos están basados en el patrón heterótico 
“Reid x Lancaster”, siendo también ampliamente cultivado en nuestras zonas 
maiceras, como también lo son los híbridos obtenidos por cruzamientos entre maíz 
dentado del USA-Corn Belt x liso europeo (Messmer et al., 1992, 1993; Moreno-
González et al., 1997). 
 En un trabajo de revisión bibliográfica, Mikel y Dudley (2006) mostraron que 
la mayoría del germoplasma que forman los híbridos en EE.UU. se basa en sólo siete 
líneas puras: B73, Mo17, LH82, LH123, PH207, PH895 y PHG39, y que como se puede 
apreciar, dos son líneas públicas, B73 de la Universidad de Iowa y Mo17 de la 
Universidad de Minnesota, y las otras cinco son privadas. La línea LH82 tiene origen 
Lancaster; LH123 pertenece a un grupo heterogéneo formado por híbridos 
comerciales, PH207 fue obtenida a partir de la población Iodent, PH595 proviene de 
Midland-Lancaster y, finalmente, PHG39 procede de una variedad local argentina. 
Como se observa, la gran mayoría proceden de un tipo de germoplasma muy 
utilizado en Estados Unidos, y que a su vez procede de unas pocas variedades de 
polinización abierta, lo que lleva consigo una pérdida de la diversidad genética de la 
especie, lo que acarrea un descenso de la ganancia genética en ciclos de selección y de 
ahí lo importante que es la variabilidad y la necesidad de explotar nuevos 
germoplasmas que eviten los estrechamientos de la base genética del cultivo (Lu y 








1.5 EL ORIGEN DEL MAÍZ 
El origen geográfico del maíz ha sido un tema muy controvertido entre los 
botánicos y mejoradores durante el pasado siglo y ha dado origen a varias teorías 
que han tenido defensores de diferentes visiones y escuelas. Cuando en 1492 los 
españoles llegaron al Caribe se encontraron con que los indios nativos habían 
domesticado completamente la especie y obtenido los tipos comerciales que hoy más 
empleamos (dentado, liso, dulce, “pop” o harinoso) a partir de una gramínea 
silvestre, el teosinte y sus cruzamientos específicos con un maíz silvestre. Han 
existido varias teorías sobre cuáles son esos maíces silvestres, que tienen en común 
que admiten unas estrechas relaciones entre el maíz actual y los distintos tipos de 
teosintes que crecen de forma natural en los altiplanos de México y Guatemala. Una 
de las teorías de mayor interés sobre el origen del maíz fue defendida por 
Mangelsdorf (1974) que afirmaba que el maíz procede de un maíz silvestre que por 
hibridación con Zea diploperennis dio origen al teosinte actual. 
Una teoría más reciente de varios investigadores (Doebley et al., 1988; Galinat 
1988) sostiene que el antecesor silvestre del maíz es el teosinte Balsas (Zea mays subsp. 
parviglumis). Doebley (2004) publicó una amplia recopilación sobre los temas más 
actuales de estas teorías. Aunque más reciente es la controversia que se ha suscitado 
al entrar en juego una nueva teoría (Eubanks, 2001a, 2001b), que sostiene que el maíz 
actual proviene de la recombinación entre los teosintes y Tripsacum gracias a la 
selección humana.      
 Desde su origen hasta su inicial domesticación por el agricultor nativo 
mesoamericano, se produjo de forma bastante rápida su dispersión, con muchas 
evidencias de su cultivo en Méjico, Centroamérica y Sudamérica desde hace más de 
6.000 años. Los procesos de selección del maíz comenzaron muy pronto, con su 
cultivo y dispersión, y fueron fijados los alelos favorables y responsables de la 
morfología de la planta, la composición nutritiva del grano y el progresivo aumento 
del rendimiento. La selección posterior por parte de los nativos permitió al maíz 
adaptarse a otros numerosos ambientes (Buckler et al., 2006) 
La dinámica sociedad de la que formamos parte pone en reto constante a los 
mejoradores, ya que cada día nuevas exigencias son requeridas y estimulan su 
responsabilidad para intentar obtener nuevos materiales con los que hacer frente a 
los nuevos retos que se presentan, por ejemplo las resistencias a plagas y 
enfermedades, el eficiente uso de los fertilizantes y el agua, las variedades más 
sostenibles, etc. Por todo ello los mejoradores del maíz necesitan disponer de amplias 
colecciones de germoplasmas locales para recurrir a ellas en caso de necesitar nuevos 
genes de interés. En la actualidad existe un gran interés, tanto público como privado, 
por aumentar la base genética de los híbridos corrientes. Para ello se busca la 




introgresión de germoplasma exótico y su posterior adaptación con el germoplasma 
élite de base. Mikel y Dudley (2006) informan sobre su programa “Germplasm 
Enhacement for Maize” en Estados Unidos en el que localizar e introducir genes 
favorables en materiales poco utilizados. También existen otros trabajos similares 
para diferentes zonas de cultivo (Hoxha et al., 2004; Tarter et al., 2004; Revilla et al., 
2006a; Rodríguez et al., 2007; Sarcevic et al., 2008; Xia et al., 2008).  
 
1.6 USO DE VARIEDADES LOCALES ADAPTADAS 
En España D. Cruz Gallástegui realizó una recogida de variedades locales de 
maíz a comienzos de los años veinte del pasado siglo (Ordás, 1993), aunque la 
primera descripción exhaustiva del germoplasma de maíz español (razas) fue 
realizada por Sánchez-Monge (1962). Esas razas recolectadas fueron estudiadas por 
Revilla et al. (1998) que determinó las relaciones entre ellas mediante el empleo de 
isoenzimas. A partir de los años 70 se han llevado a cabo numerosas recolecciones de 
variedades locales y descripciones de las mismas por toda la geografía española 
(Álvarez y Lasa, 1987a, 1987b, 1990a, 1990b; Ruiz de Galarreta y Álvarez, 1990; Ordás 
et al., 1987, 1994; Llauradó y Moreno González, 1993), por lo que en la actualidad se 
dispone de una muy amplia representación de las antiguas variedades de 
polinización libre de España, tanto de la península como de los dos archipiélagos.  
Los cultivares españoles de polinización libre contienen numerosos genes de 
adaptación para vigor temprano, precocidad, frío, sequía y tolerancia a los insectos 
barrenadores del tallo, por lo que estos germoplasmas son útiles fuentes de genes 
favorables para obtener modernos cultivares productivos y bien adaptados (Malvar 
et al., 2004; Revilla et al., 2006a; Rodríguez et al., 2007). 
 Existen pocos estudios realizados sobre las fórmulas heteróticas con 
germoplasmas lisos europeos, aunque poseen características de sumo interés como 
ser de ciclo más temprano que los dentados americanos del Corn Belt, con lo que 
potencialmente presentan mejor competencia con las malas hierbas, cierta tolerancia 
al frío y, en general, mejor adaptación a nuestras condiciones ambientales de cultivo 
(Soengas et al., 2003). 
       
1.7 LA HETEROSIS. FUNDAMENTO Y USOS EN MAÍZ 
Heterosis es un término que fue utilizado por primera vez por Shull en 1908, 
que lo definió como “la interpretación del aumento de vigor, tamaño, fructificación, 
velocidad de desarrollo, resistencia a enfermedades y plagas o a rigores climáticos de cualquier 
tipo, manifestados por los cruzamientos cuando se comparan con sus respectivos parentales, 
como resultado de la desigualdad en la constitución de los gametos de los padres que se unen”. 
La heterosis ha sido un fenómeno de vital importancia en la agricultura y ha 




proporcionado espectaculares incrementos en las producciones de los cultivos, 
especialmente en los últimos 50 años gracias a la introducción de los híbridos (Guo et 
al., 2006). Los actuales híbridos proporcionan a los agricultores continuos 
incrementos de producción que se estiman en unos 100 kg/ha y año, datos referidos a 
USA (Tollenaar y Lee, 2006).  
A partir de los años 60 se comenzó a producir semilla híbrida en gran escala; 
ello se debió a los excelentes cruzamientos entre líneas puras americanas que 
aportaban rendimiento con las europeas, que a su vez aportaron la precocidad y 
tolerancia al frío (Hallauer et al., 1988). Actualmente las líneas puras se han ido 
clasificando en grupos según su repuesta heterótica medida en producción de grano, 
estos grupos son denominados grupos heteróticos. Se define patrón heterótico como 
dos grupos específicos de germoplasma que muestran elevada heterosis al cruzarse 
entre sí y, por tanto, un buen comportamiento de los híbridos obtenidos; en general 
los cruzamientos entre grupos heteróticos definidos dan mejores resultados que los 
cruzamientos dentro de cada grupo. 
Un aspecto de interés para ser considerado es que existe una buena correlación 
entre heterosis para producción de grano y diversidad genética entre las líneas 
parentales que se cruzan. Aunque cuando las líneas parentales son muy distantes 
entre sí, en ocasiones parece reducirse la expresión de heterosis, lo que indica lo 
difícil del trabajo del mejorador que constata la heterosis como una herramienta de 
selección de difícil precisión (Stupar et al., 2008). Sin embargo existen otros trabajos 
que argumentan lo contrario, y cuanto mayor es la divergencia entre los materiales 
de partida (líneas puras o poblaciones), mayor es la respuesta heterótica en el híbrido 
y viceversa (Prasad y Singh, 1986; Duvick, 1999; Devi y Singh, 2011). 
Así pues el concepto de patrón heterótico ayuda al mejorador siendo 
fundamental para la formación de nuevos híbridos. De este modo, el primer paso a 
dar en cualquier programa de selección es la selección de las líneas parentales, y para 
ello es preciso conocer a qué grupo heterótico pertenecen y su capacidad para 
cruzarse con otra línea. Si se desconoce el origen de las líneas parentales se deberá 
realizar un paso previo, que consistirá en determinar su capacidad para producir 
grano mediante la máxima expresión de heterosis para clasificarla dentro de un 
concreto patrón heterótico (Hallauer y Miranda, 1988). 
A partir de los años 60, la transición de las poblaciones sintéticas hacia los 
híbridos fue facilitada principalmente gracias a tres líneas puras (B14, B37 y B73), 
desarrolladas por la Universidad Estatal de Iowa, a partir de la variedad sintética 
Iowa Stiff Stalk Synthetic (BSSS). Esas líneas fueron usadas como líneas parentales 
femeninas por su alta producción de semilla, que hicieron altamente rentable el uso 
de los híbridos simples. El parental masculino usado fue denominado “Non-Stiff-




Stalk” (NSS), aunque no se tenía definido un patrón heterótico claro. Durante años se 
han realizado muchas tentativas para fijar un nuevo grupo heterótico de polinizador 
masculino y hoy aún el patrón heterótico más usado es el cruce entre BSSS y 
Lancaster (Barata y Carena, 2006).  
En la actualidad se están llevando a cabo numerosos trabajos para identificar 
nuevos patrones heteróticos alternativos y que permitan ampliar la estrecha base 
genética del maíz. Varios patrones heteróticos han sido descritos a partir de 
germoplasma tropical por diferentes autores (Goodman, 1985; Vasal et al., 1999; 
Warburton et al., 2002; Reif et al., 2003a; Xia et al., 2004; Morales et al., 2007; Kiula et 
al., 2008). Es especialmente interesante el trabajo desarrollado en CIMMYT, Méjico, 
con su programa de desarrollo de híbridos iniciado en 1984. 
Por otra parte se están obteniendo nuevas líneas puras que se incorporan en 
los programas de mejora en USA (Tarter et al., 2004; Nelson et al., 2006; Nelson y 
Goodman, 2008) y también se ha estudiado las relaciones entre maíz americano y 
chino (Li et al., 2004, Zheng et al., 2008), o americano y europeo (Reif et al., 2005; 




En cuanto al germoplasma español usado en patrones heteróticos, el primer 
estudio lo realizó Ordás (1991) con germoplasma español y americano. 
Posteriormente, Álvarez et al. (1993), Sinobas y Monteagudo (1994, 1996), Soengas et 
al. (2003, 2006) y Revilla et al. (2002, 2006b) estudiaron las relaciones heteróticas 
existentes entre los germoplasmas español, norteamericano, francés o también 
europeo, en general. En estos trabajos se ha demostrado que existe un elevado valor 
de heterosis entre el material español y americano, también entre el español entre sí 
de las zonas secas y húmedas, y con otros germoplasmas europeos.  




A modo de resumen, los principales patrones heteróticos propuestos son: 
1. “Poblaciones del Norte de España x Poblaciones del Sur de España”,  (Ordás, 1991; 
       Soengas et al., 2003, 2006).  
2. “Germoplasma Corn Belt x Poblaciones del Sur de España”, (Álvarez et al., 1993). 
3.  “Norte y Centro de Europa x Sur de Europa”, (Revilla et al., 2002, 2006b). 
 
1.8 MÉTODOS DE SELECCIÓN EMPLEADOS EN ESTE TRABAJO 
Poco se sabe de los métodos de selección aplicados al maíz antes de la llegada 
de Colón a América. Lo que sí es una evidencia es que los indios nativos habían 
domesticado el maíz mediante sencillas e intuitivas prácticas de mejora para tamaño 
de mazorca en determinados tipos de maíz, preferentemente para consumo humano 
en los tipos de maíz que hoy conocemos: dentado, liso, dulce, palomero y harinoso, y 
también para alimentar a sus animales domésticos. Se cree que la mayor parte de esta 
selección fue realizada mediante una eficaz e intuitiva selección masal, es decir 
seleccionando semilla para el cultivo siguiente, a partir de aquellas mazorcas que 
presentaban las características más deseables. 
El principal objetivo de cualquier programa de selección es obtener materiales 
productivos, adaptados a las condiciones ambientales que se deseen y a los 
requerimientos que la sociedad demande. Las variedades tradicionales son de gran 
valor, puesto que además de aportar genes de resistencias a estreses bióticos (plagas 
y enfermedades), calidad nutricional y vigor, son indispensables para aportar 
aquellos potenciales genes que hoy pueden ser desconocidos o no emplearse, como la 
resistencia a la sequía, al frío o altos niveles de proteína de calidad o resistencias a 
nuevas plagas, etc. Por otro lado, estas variedades no suelen ser directamente 
empleadas porque además de poseer “buenos” genes, también incluyen otros 
“malos” genes, como un mayor encamado de plantas o un menor rendimiento; estas 
debilidades reales suceden en esas variedades locales que no han sido mejoradas 
(Malvar et al., 1996; Carena y Wicks, 2006).  
A continuación se exponen unas breves referencias sobre los métodos de 
selección empleados en el transcurso de este trabajo de Tesis Doctoral. 
 
1.8.1 HIBRIDACIÓN VARIETAL 
Este método de selección ha jugado un importante doble papel en la mejora 
del maíz. Por una parte, mediante cruzamiento se originó la raza de maíz Corn Belt 
Dent norteamericano, la más productiva del mundo y fuente de la mayoría de 
híbridos actuales cultivados en las latitudes cálidas del planeta. Por otra parte, la 




hibridación varietal ha proporcionado la primera información sobre heterosis en el 
rendimiento y ha impulsado los trabajos posteriores sobre consanguinidad (Sprague 
y Eberhart, 1977). Carena (2005), mostraron que los híbridos intervarietales pueden 
ser tan productivos como los híbridos comerciales, cuando son evaluados, 
identificados y mejorados adecuadamente. 
En general, por variedades híbridas comerciales se entienden aquellas en las 
cuales el producto obtenido es a partir del cruzamiento de dos líneas puras, dos 
híbridos simples o una línea pura y un híbrido simple. La obtención de los materiales 
primarios o líneas puras son el primer objetivo de un programa de selección de 
híbridos. El maíz es una especie alógama y si forzamos la autofecundación se obtiene 
en pocas generaciones una notable disminución del vigor, y tras seis o siete 
autofecundaciones se obtienen plantas con altos niveles de consanguinidad (superior 
al 97%). Estas plantas (o líneas puras) son de talla baja, poco vigorosas y 
extremadamente uniformes y cuando dos líneas puras se cruzan entre sí se restaura 
el vigor de heterosis y se obtiene un híbrido simple muy superior agronómicamente 
a sus dos parentales consanguíneos.  
Un aspecto importante a tener en cuenta es la mejora de las líneas puras que 
serán los parentales de los nuevos híbridos comerciales. Existe abundante 
bibliografía sobre trabajos que estudian la diversidad de las líneas y las respuestas 
heteróticas de sus híbridos resultantes (Schnell, 1974; Duvick, 1999; Troyer, 2003, 
2006; Campbell et al., 2008; Mikel, 2008).  
 
1.8.2 SELECCIÓN RECURRENTE EN POBLACIONES SINTÉTICAS 
Los sistemas “líneas puras-híbridos” tienen ciertas limitaciones una vez 
conseguida la gran ganancia inicial, ya que las ganancias de los restantes ciclos son 
mínimas, por lo que para conseguir avances hay que conseguir cambios genéticos en 
las poblaciones base, y esto solo se consigue de forma eficaz mediante diversos 
métodos de selección recurrente.  
Como su nombre indica, la selección recurrente se basa en métodos que se 
realizan de manera repetitiva y cíclica volviendo siempre a la obtención de la 
población original pero mejorada para caracteres concretos. Con independencia del 
carácter a mejorar, la selección recurrente tiene dos objetivos principales: a) aumentar 
la frecuencia de alelos favorables, y b) mantener la variabilidad genética (Hallauer et 
al., 1988). Los métodos de selección recurrente fueron diseñados para la mejora de los 
caracteres cuantitativos, puesto que asume que éstos están regulados por un número 
indefinido de factores genéticos, cada uno de los cuales posee un pequeño efecto en 
el carácter mejorado, que además está condicionado por el ambiente.  
Los conceptos originales de Jenkins (1940), Hull (1945) y Comstock et al. (1949) 




han sido modificados y adaptados para diferentes caracteres en gran cantidad de 
cultivos, aunque el objetivo es siempre el mismo. También se ha empleado la 
selección recurrente para determinar respuestas directas y correlacionadas de 
caracteres considerados importantes para el desarrollo de los cultivos, para conocer 
la importancia relativa de diferentes efectos genéticos y para estudiar la eficacia de 
los diferentes métodos de selección, como la efectividad de la selección individual 
para caracteres de alta heredabilidad (Hallauer, 2007; Romay, 2009).    
Todos los sistemas de selección recurrente comprenden tres fases: 
1. desarrollo de progenies a partir del material original. 
2. evaluación de esas progenies. 
3. recombinación de progenies seleccionadas por sus ensayos de evaluación.   
Aunque la mayoría de los métodos de selección recurrente incluyen estas tres 
fases, hay una gran variación en diversos aspectos: el tipo de progenies evaluadas, el 
nº de progenies evaluadas, el nº de familias seleccionadas, el control de los parentales 
y el tipo de progenies que se recombinan (Weyrich et al., 1998). Cada uno de esos 
aspectos debe ser tratado con rigor para conseguir la máxima ganancia genética por 
cada ciclo de selección (Eberhart, 1970; Hallauer, 1985, 2007).  
Históricamente el carácter rendimiento de grano ha sido el más importante y 
utilizado en selección recurrente en el maíz. Sin embargo, los métodos de selección 
recurrente no han sido muy empleados fuera de ese carácter principal (Hallauer et 
al., 1988; Hallauer y Miranda 1988; Weyrich et al., 1998). Sprague y Eberhart (1977) 
publicaron un amplio resumen de resultados de diferentes programas de mejora con 
diversas poblaciones y métodos de selección, y los resultados mostraron que los 
métodos de selección recurrente recíproca son efectivos, aunque en ese trabajo no 
concretaron cuál de ellos era más efectivo.  
A raíz de esos trabajos hubo otros varios, como el de Weyhrich et al. (1998) 
donde evaluaron diferentes métodos de selección en condiciones ideales, tales como 
evaluar los mismos caracteres (rendimiento y humedad de grano, encamado de tallo 
y raíz) en la misma población de partida, la población sintética BS11, con diferentes 
métodos de selección, tales como masal, modificada mazorca-a-surco, medios 
hermanos con una línea probadora, hermanos completos, progenies S1 y progenies S2, 
y selección recíproca de hermanos completos. Sus resultados mostraron que todos los 
métodos de selección fueron efectivos, excepto el método modificado de mazorca-a-
surco, y que los métodos de familias consanguíneas (S1 y S2) funcionaron mejor que 
otros métodos de selección.   
  La principal ventaja de la selección familiar frente a la masal es que se 
evalúan los genotipos a partir de los valores de las medias en un ensayo de progenies 




con repeticiones; de esta forma se tiene en cuenta la interacción con el ambiente, 
reduciendo la varianza fenotípica con lo que se consigue incrementar la ganancia 
esperada por ciclo de selección. La selección familiar empleando progenies 
consanguíneas (autofecundaciones) tiene como principal ventaja que aumenta la 
variabilidad genética entre familias, y por otro lado tiene como inconveniente que es 
necesario un año más para completar el ciclo. Otro inconveniente es que se parte de 
un reducido tamaño efectivo de la población que puede llevar consigo la fijación de 
alelos en la recombinación y ocasionar efectos de deriva genética y, por tanto, 
depresión consanguínea en el siguiente ciclo que enmascara la respuesta a la 
selección (Hallauer y Miranda, 1988).   
Los distintos esquemas de selección recurrente se pueden agrupar en dos 
categorías: a) selección intrapoblacional, cuando el objetivo es mejorar una población 
“per se”, y b) selección interpoblacional, en que el objetivo buscado es la mejora del 
híbrido varietal entre dos poblaciones y de los híbridos entre líneas puras que 
procedan de cada una de las poblaciones mejoradas. El primer tipo de selección 
(intrapoblacional) explota la varianza aditiva, en tanto que el segundo 




A) Selección recurrente simple intrapoblacional 
Como se ha indicado, el objetivo principal de esta selección es aumentar la 
frecuencia de alelos favorables. El método que hemos utilizado con nuestras 
poblaciones sintéticas (EZS1, EZS2) es el de selección de Familias S1, y comprende 
ciclos de tres años de duración: el primer año se generan las progenies mediante 
autofecundación (Familias S1), el segundo año se evalúan esas Familias S1 en ensayos 
con repeticiones, y el tercer año se recombinan las mejores Familias S1 a partir de los 
resultados de la evaluación.     
En este método las unidades de selección son las medias de las familias S1 
elegidas tras la comparación con la media total de todas las familias. Para recombinar 




los genotipos seleccionados se emplea la semilla remanente de las Familias S1 
seleccionadas en ensayos de evaluación, y que se han conservado en buenas 
condiciones (cámara fría) durante el periodo de evaluación en campo.   
En la selección recurrente intrapoblacional, el método de Familias S1 es uno de 
los mejores, pues da relevancia a los genes que poseen efectos aditivos, y se eliminan 
rápidamente los alelos deletéreos que se hacen evidentes después de la 
autofecundación (Hallauer et al., 1988). Este método está especialmente indicado 
para caracteres de baja heredabilidad como el rendimiento de grano, y es muy 
efectivo para mejorar las poblaciones “per se” y en menor medida los cruzamientos 
intervarietales (Moreno-González y Cubero, 1993).  
 
B) selección recurrente recíproca interpoblacional 
Este método se basa en un esquema propuesto por Comstock et al. (1949) y 
posee como característica fundamental la mejora simultánea y recíproca de dos 
poblaciones sintéticas mediante cambios de las frecuencias génicas, de tal forma que 
los diferentes tipos de acción génica y las interacciones permitan maximizar el 
híbrido interpoblacional. El procedimiento original de la selección recíproca fue 
diseñado para hacer un máximo uso simultáneo de la aptitud combinatoria general y 
específica.  
El objetivo principal de esta selección se orienta a la mejora de las poblaciones 
y al incremento de la heterosis en el híbrido interpoblacional entre ambas, ya que se 
mejora una población en función de su comportamiento heterótico con la otra. 
Cuando las poblaciones son mejoradas, su cruzamiento directo puede ser empleado 
como variedad comercial; sin embargo el mayor efecto heterótico únicamente se 
consigue cuando las poblaciones mejoradas se usan como origen de líneas puras para 
la obtención de híbridos convencionales. 
Hallauer y Eberhart (1970) desarrollaron otro método para mejorar de manera 
simultánea y recíproca dos poblaciones de amplia base genética, que es conocido 
como selección de hermanos completos. Su característica principal es la selección de 
individuos (plantas) en ambas poblaciones, en base a los ensayos de evaluación de 
los cruzamientos pareados y recíprocos entre plantas de una población con plantas 
de la otra. La principal ventaja de este método es que sólo se evalúa un grupo de 
cruzamientos con los mismos recursos, lo que permite evaluar un mayor número de 
individuos (Peiris y Hallauer, 2005), y además este sistema de selección permite 
integrar los objetivos de mejora a corto y largo plazo (Hallauer y Miranda, 1988).  
El método que hemos utilizado con nuestras dos poblaciones sintéticas 
(EZS33, EZS34) es el de selección recurrente recíproca de hermanos completos, mediante el 
método modificado de Hallauer para maíz no prolífico (Hallauer y Miranda, 1988). 




Este método comprende ciclos de cuatro años de duración: el primer año se generan 
las progenies mediante autofecundación (Familias S1); el segundo año se siembran 
surcos de parejas de Familias S1 de ambas poblaciones, se autofecundan (Familias S2) 
y se cruzan recíprocamente entre sí; el tercer año se evalúan los cruzamientos 
recíprocos de las Familias S1 de ambas poblaciones, en ensayos de campo y con 
repeticiones; y el cuarto año se recombinan las mejores Familias S2, por separado, de 
cada población a partir de los resultados de la evaluación de los ensayos del año 
anterior.     
La selección de parejas de plantas en lugar de individuos únicos implica que la 
superioridad de una pareja de plantas en concreto depende de efectos genéticos 
aditivos y no aditivos. La mejora a nivel de heterosis mostrada en el cruzamiento 
intervarietal, se espera que esté relacionada con un aumento en la heterosis de las 
líneas obtenidas a partir de esas poblaciones. Desde un punto de vista práctico, este 
sistema se enfoca a la obtención de híbridos por cruzamiento de las líneas que se 
obtienen (respuesta directa). La mejora de las poblaciones parentales (respuesta 
indirecta) sólo es posible si las ganancias genéticas están correlacionadas (Eyherabide 
y Hallauer, 1991). 
 La efectividad de estos métodos de selección recurrente se ha publicado en 
numerosos trabajos (Devey y Rusell, 1983; Klenke et al., 1986; Pandey et al., 1987; 
Tanner y Smith, 1987; Rodríguez y Hallauer, 1988). En la actualidad con las 
herramientas de análisis que proporcionan los marcadores moleculares, la evaluación 
de los programas de selección se combinan la valoración agronómica con el estudio 
de la consanguinidad, de las frecuencias alélicas o de la deriva genética, aspectos que 
son fáciles de abordar gracias a marcadores moleculares, como los microsatélites 
(Butruille et al., 2004; Heinze et al., 2005). 
 
1.9 MARCADORES MOLECULARES EN PROGRAMAS DE 
SELECCIÓN 
Desde hace unos 80 años que se usan los marcadores moleculares para el 
estudio de caracteres cuantitativos. En 1923, Sax mostró la dependencia entre la 
forma y la pigmentación de la piel con el tamaño de la semilla de Phaseolus vulgaris, y 
como él, otros muchos autores a lo largo de la historia han asociado los marcadores 
moleculares a caracteres de interés para estudiar las regiones de actividad 
cuantitativa (Quantitative Trait Loci ó QTL).  
Los marcadores moleculares son una herramienta muy útil para el mejorador 
de plantas puesto que le pueden proporcionar datos de ayuda para determinar su 
origen y estatus de las poblaciones (Kahler et al., 2010) y permite identificar y 
estudiar regiones específicas del genoma que han sido favorecidas por la selección 
intensiva (Heredia-Díaz et al., 1996). Para ello se utiliza un grupo de marcadores de 




manera aleatoria pero que sean representativos de todo el genoma, incluyendo los 
loci que codifican la secuencia del carácter en selección. El estudio de la variación de 
estos marcadores sobre las distintas poblaciones, tras su proceso de selección, nos 
permite clasificar las poblaciones y aporta información sobre los cambios heredados 
durante su programa de mejora (Labate et al., 2000). 
Hay numerosos estudios realizados que permiten seguir la evolución de las 
frecuencias alélicas a lo largo de un programa de mejora en maíz. En un comienzo se 
trabajó con isoenzimas (Brown y Allard, 1971; Stuber y Moll, 1972; Stuber et al., 1980; 
Kahler, 1983; Revilla et al., 1997). Las isoenzimas o isozimas son enzimas que difieren 
en la secuencia de aminoácidos, pero que catalizan la misma reacción química y, en 
muchos casos, son codificadas por genes homólogos que han divergido a lo largo del 
tiempo. Las isoenzimas representan enzimas de diferentes genes cuyos productos 
catalizan la misma reacción. 
Después del uso de los isoenzimas se utilizaron los Polimorfismos de 
Fragmentos de Restricción o RFLP (Heredia-Díaz et al., 1996; Labate et al., 1997; 
Labate et al., 1999). El término polimorfismo en la longitud de los fragmentos de 
restricción se refiere a secuencias específicas de nucleótidos del ADN, que son 
reconocidas y cortadas por las enzimas de restricción o endonucleasas de restricción 
y que varían entre los individuos. Las secuencias de restricción presentan 
normalmente patrones de distancia, longitud y disposición diferentes, en el ADN de 
diferentes individuos de una población, por lo que se define a la población como 
polimórfica para estos fragmentos de restricción. La técnica RFLP se usa como 
marcador para identificar grupos particulares de genotipos, ya que puede mostrar la 
relación genética entre individuos. 
  Actualmente, los marcadores microsatélites o SSR (Short Sequence Repeat) 
(Rossini et al., 2003; Butrón et al., 2005; Heinze et al., 2005; Feng et al., 2006; Sarcevic 
et al., 2008; Vaz et al., 2008) son secuencias de ADN en las que un fragmento, de 
tamaño entre uno y seis nucleótidos, se repite de manera consecutiva a lo largo de 
todo el genoma. La variación en el número de repeticiones crea diferentes alelos y 
generalmente se encuentran en zonas no codificantes del DNA. Sus principales 
ventajas son: la capacidad de estar repartidos aleatoriamente por todo el genoma, son 
co-dominantes y poseen una alta tasa de mutación, lo que los hace muy polimórficos, 
y además son fácilmente usables, con una gran repetibilidad y fácil interpretación, y 
la variabilidad que presentan los convierte en muy útiles para su uso como 
marcadores moleculares. Los SSR son muy usados en estudios de genética 
poblacional y filogenéticos, como mapeos genéticos o estudios de asociación de 
genes, construcciones de mapas de ligamiento, selección asistida, etc. (Taramino y 
Tingey, 1996; Smith et al., 1997; Kalia et al., 2011). 




Más recientemente una nueva tendencia apunta a usar los SNP (Single 
Nucleotide Polymorphism), que son polimorfismos de un solo nucleótido en la 
secuencia de ADN, que afecta a una sola base (adenina, timina, citosina o guanina) 
de una secuencia del genoma. Los SNP se consideran una forma de mutación 
puntual que ha sido lo suficientemente significativa en la población, que la permite 
diferenciarse de otras. Debido a que los SNP no cambian mucho de una generación a 
otra, es fácil seguir su evolución en estudios de poblaciones, y también se utilizan en 
algunos tipos de pruebas genéticas y su estudio es de gran utilidad para la 
investigación.  
De entre los citados, los microsatélites o SSR son los más ampliamente usados 
y extendidos en el mundo de la genética vegetal. Heinze et al. (2005) realizaron un 
estudio para analizar la evolución de la diversidad genética de las poblaciones BSSS 
y BSCB1 sometidas a 15 ciclos de selección recurrente recíproca, donde pretendían 
mostrar cómo habían cambiado las estructuras de las poblaciones, a nivel molecular, 
a lo largo de la mejora. Los resultados mostraron que se había modificado la 
estructura dentro de las poblaciones y entre ellas, y la variabilidad de las mismas 
varió a lo largo del programa de selección, que era lo que cabía esperar. 
Otro fin de interés para el uso de los marcadores moleculares consiste en 
estimar la diversidad genética entre grupos de germoplasma (Kiula et al., 2008). Las 
relaciones entre poblaciones ya establecidas a través de análisis de marcadores SRR, 
han mostrado ser relacionados con los resultados obtenidos mediante estudios 
clásicos de pedigrí. De este modo los marcadores moleculares son valiosos 
complementos para identificar grupos heteróticos y facilitar posibles introducciones 
de materiales exóticos en los programas de mejora como se ha visto en numerosos 
trabajos (Dudley et al., 1991; Franco et al., 2001; Reif et al., 2003a, 2003b; Xia et al., 
2004).        
Asimismo los marcadores moleculares han sido ampliamente usados y muy 
útiles para estudios de heterosis, de tal modo que conociendo la distancia genética 
entre los parentales, puede realizarse un vaticinio del comportamiento de los futuros 
híbridos (Melchinger, 1999), aunque los resultados no han sido del todo congruentes 
(Dudley et al., 1991; Barata y Carena, 2006; Balestre et al., 2008; Kiula et al., 2008). Por 
último, los marcadores moleculares se han empleado para la identificación de QTL 
implicados en la heterosis o en otros caracteres de interés (Stuber et al., 1992; 
Veldboom et al., 1994; Austin y Lee, 1996; Coque y Gallais, 2006, Coque et al., 2008; 
Balestre et al., 2008; Sabadin et al., 2008) y han aportado algunas indicaciones sobre 
las bases genéticas de estos procesos. 
Trabajos recientes sugieren usar marcadores moleculares en programas de 
selección recurrente recíproca para preservar la variabilidad de los genotipos 




seleccionados y para generar futura ganancia genética que permita perfeccionar el 
conocimiento de la estructuras de las poblaciones con el fin de mejorar los programas 
de mejora del futuro (Heinze et al., 2005; Tardin et al., 2007; Sarcevic et al., 2008; 
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El objetivo principal de este trabajo de Tesis Doctoral fue evaluar la respuesta 
directa y correlacionada de dos poblaciones sintéticas de maíz, EZS33 y EZS34, 
después de tres ciclos de selección recurrente recíproca, mediante el uso de técnicas 
agronómicas y moleculares.  
 
Este objetivo principal se articula en los siguientes objetivos específicos: 
1. Evaluar la eficiencia del programa de selección recurrente recíproca en ambas 
poblaciones, tomando como carácter fundamental de selección el rendimiento de 
grano y mostrar las posibles interacciones con otros caracteres de interés agronómico, 
que se hayan producido durante el proceso de selección. 
 
2. Cuantificar las variaciones producidas en la aptitud combinatoria general y 
específica, en la heterosis y en la deriva genética de las poblaciones por efecto de la 
selección, determinando la variabilidad inicial y final y la distancia genética entre 
ambas poblaciones. 
 
3. Definir la evolución estructural de las poblaciones mediante análisis por 
marcadores moleculares después de los tres ciclos de selección, identificando 
posibles loci involucrados en el proceso de mejora. 
 
4. Determinar los efectos genéticos en las poblaciones como consecuencia del proceso 
de selección. 
 
5. Valoración de los materiales mejorados obtenidos y su adecuación a futuras 
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3  MATERIALES Y MÉTODOS 
 
3.1 MATERIAL VEGETAL 
 
3.1.1 LOS COMPUESTOS ORIGINALES 
En el presente trabajo se evalúa cómo han evolucionado dos poblaciones 
sintéticas de maíz de amplia base genética, EZS1 y EZS2, a través de un programa de 
mejora conocido como sistema integrado. Estas dos poblaciones se han desarrollado 
dentro del programa de mejora genética de maíz que se lleva a cabo en la Estación 
Experimental de Aula Dei (CSIC) de Zaragoza. La formación de estas dos poblaciones 
sintéticas originales fue iniciada en 1983 por el Dr. Amando Ordás en la Estación 
Experimental de Aula Dei, que realizó los iniciales cruzamientos varietales entre las 
poblaciones constituyentes. En 1986 el Dr. Ángel Álvarez asumió el programa y 
completó la formación de ambas poblaciones, EZS1C0 y EZS2C0, iniciando un 
programa de selección recurrente simple intrapoblacional, y posteriormente las 
incluyó a ambas en un programa a largo plazo de selección recurrente recíproca, cuya 
evaluación constituye el objetivo fundamental de este trabajo de investigación.   
El sintético EZS1 representa al germoplasma español de la España seca y de 
endospermo de grano liso. Fue obtenido a partir de cuatro variedades de maíz: 
Hembrilla, Hembrilla x Queixalet, Fino y Amarillo de Utrera.  
Hembrilla es una raza descrita por Sánchez–Monge (1962) que se cultivaba en 
una amplia franja de la España seca, desde la Ribera navarra hasta Almería, pasando 
por Aragón y Levante. Destaca su gran adaptación a la altura, ya que se encontraron 
muestras desde el nivel del mar hasta 1.500 m. de altura. Es un maíz semitardío, de 
talla elevada, con una longitud de mazorca media-larga y con ocho filas de grano bien 
agrupadas. El grano es liso, de muy poco espesor, muy ancho y muy largo y por lo 
general de color amarillo. 
Hembrilla/Queixalet es otra raza también descrita por Sánchez–Monge (1962), 
que se localizaba en la zona levantina y balear. Es un maíz semiprecoz, de talla media 
y que destaca por su diferencia entre el diámetro máximo y mínimo. La mazorca que 
presenta es corta, con dieciséis filas, grano muy pequeño, duro y de color amarillo y 
zuro de color blanco.  
Fino es una raza también descrita por Sánchez–Monge (1962), formada por 
variedades de la zona centro de la península, que se adapta bien a alturas 
comprendidas entre los 300 y 600 m. Es un maíz semitardío y con gran tendencia al 
ahijamiento, cuya la planta posee un gran porte, con unos 16 nudos y grandes hojas. 
Las mazorcas son largas y estrechas con 12 a 14 filas y el grano es liso y pequeño, 




córneo, amarillo-anaranjado y los zuros son siempre blancos.   
Amarillo de Utrera es un maíz propio de zonas de secano andaluzas del valle 
del Guadalquivir. Presenta plantas de talla mediana con mazorcas muy gruesas, con 
muchas e irregulares filas, y el grano es liso o semiliso. Esta variedad pertenece al 




Por otro lado, la población sintética EZS2 representa al germoplasma dentado 
americano, y está formado por cuatro poblaciones del Corn Belt (USA), que se 
caracterizan por un buen rendimiento de grano y una óptima resistencia al taladro de 
maíz (Ostrinia nubilalis Hbn.). Las cuatro poblaciones originarias son AS-3(HT)C3, 
BS1(HS)C1, BS3 y BS17. 
AS-3(HT)C3, obtenida en la Universidad de Minnesota (USA) y descrita por 
Peterson et al. (1976), formada por ocho líneas puras (A73, A286, A295, A375, Oh5, 
Oh43, Oh51A y W22). Esta población fue sometida a tres ciclos de selección recurrente 
para rendimiento. Su ciclo es de tipo medio (600 FAO) y el grano es amarillo dentado. 
BS1(HS)C1 fue desarrollada en la Universidad Estatal de Iowa (USA). Fue 
obtenida por cruzamiento entre las poblaciones Iowa Two-Ear Synthetic1 y Iowa Corn 
Borer Synthetic 3, denominadas BS10 y BSCB3, respectivamente. Esta población posee 
una amplia base genética, con altas frecuencias favorables para resistencia a los 
barrenadores del tallo (Ostrinia y Sesamia), y con acusada prolificidad de mazorca. Esta 
población ha sido muy usada en estudios sobre mejora genética y como fuente de 
líneas puras dentadas resistentes al taladro.    
BS3 fue desarrollada por Hallauer et al. (1974) en la Universidad Estatal de 
Iowa (USA). Posee una amplia base genética al estar formada por 24 líneas puras 
dentadas y 19 poblaciones mejoradas mediante diferentes métodos de selección 
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recurrente. Es una buena fuente de resistencia a la primera generación de Ostrinia 
nubilalis. 
BS17, fue obtenida en la Universidad Estatal de Iowa (USA) por recombinación 
entre seis versiones mejoradas de BSSS mediante programas de selección recurrente. 
Es una buena fuente de obtención de líneas puras dentadas, con buena aptitud 
combinatoria general y resistencia a barrenadores. Su ciclo de maduración es tardío 




3.1.2 PROGRAMA DE SELECCIÓN DE LAS POBLACIONES SINTÉTICAS 
Como ya se ha indicado, las poblaciones sintéticas se empezaron a desarrollar 
en el año 1983 mediante la realización de los cruzamientos varietales (Hembrilla x 
Hembrilla/Queixalet) y (Fino x Amarillo de Utrera), para obtener el sintético liso EZS1, y 
(AS-3 x BS1) y (BS3 x BS17) para obtener el sintético dentado EZS2 (Garay et al., 
1996a). En 1984 se realizaron los cruzamientos  (Hembrilla x Hembrilla/Queixalet) x (Fino 
x Amarillo de Utrera) y  (AS-3 x BS1) x (BS3 x BS17) para obtener las poblaciones Syn1 
de cada uno de los sintéticos. Al año siguiente (1985) estas poblaciones Syn1 se 
recombinaron para obtener los respectivos Syn2 y quedar finalmente establecidas las 
poblaciones EZS1 y EZS2.  
A partir de estas poblaciones sintéticas en 1986 se comenzó un programa de 
selección recurrente intrapoblacional en ambas poblaciones, de forma simultánea y 
utilizando como criterio principal de selección el rendimiento y la sanidad de planta. 
En este método de selección cada ciclo comprende tres años: autofecundación, ensayos 
de evaluación y recombinación. El programa de selección a largo plazo, en ambas 
poblaciones sintéticas, quedó constituido por dos fases de mejora, la primera de 
selección recurrente intrapoblacional cuyo objetivo fue elevar el valor per se de las 
poblaciones sintéticas originales, y posteriormente un esquema de selección recurrente 




recíproca interpoblacional, para mejorar cada población en función de su 
comportamiento heterótico recíproco con la otra. En este tipo de selección cada ciclo 
comprende cuatro años: autofecundación, cruzamientos recíprocos, ensayos de 
evaluación y recombinación. En la figura 5 se muestra el esquema completo del 
programa de mejora genética de las poblaciones EZS1 y EZS2, mediante selección 
recurrente intrapoblacional, y de selección recurrente interpoblacional en las 
poblaciones derivadas ESZ33 y EZS34. 
Los primeros dos ciclos avanzados de selección recurrente simple 
intrapoblacional y el ciclo inicial, de cada población sintética (EZS1C0, C1 y C2 y 
EZS2C0, C1 y C2), se evaluaron en campo durante los años 1992 y 1993, y se observó 
que el proceso de selección había sido efectivo, ya que se mantenía una buena 
heterosis entre ambos sintéticos mejorados a partir de su heterosis inicial. En dichas 
evaluaciones se concluyó que se trataba de un buen material de partida para iniciar un 
posterior programa de selección recurrente recíproca interpoblacional (Álvarez et al., 
1993; Garay et al., 1996a; Garay et al., 1996b). Por otro lado, Ruiz de Galarreta y 
Álvarez (2007) evaluaron los seis ciclos iniciales de selección recurrente 
intrapoblacional (C1 a C6) y obtuvieron la misma conclusión para EZS1 y EZS2 que los 
anteriores trabajos, demostrando ser materiales muy aptos para el desarrollo de 
nuevas líneas puras para la producción de híbridos.  
A partir de 1995 se inició un programa de selección recurrente recíproca 
interpoblacional, a largo plazo, mediante el método de Familias S2 y hermanos 
completos (Eberhart et al., 1967; Hallauer y Miranda, 1988). El material inicial de 
partida para desarrollar este programa de selección fueron las dos poblaciones  
sintéticas originales en su tercer ciclo de selección intrapoblacional (EZS1C3 y 
EZS2C3), que fueron denominadas de la siguiente forma: a EZS1C3 se le denominó 
EZS33C0 y a EZS2C3 se le denominó EZS34C0, respectivamente. Con estas nuevas 
poblaciones sintéticas, en su ciclo C0, se iniciaron sucesivos ciclos de selección 
recurrente recíproca. La secuencia año a año de cada nuevo ciclo de selección fue la 
siguiente: 
En el año 1 se obtienen las Familias S1 por autofecundación de unas 150 plantas 
de cada población, EZS33C0 y EZS34C0. Durante la cosecha se desechan las plantas 
dañadas por insectos lepidópteros barrenadores (Ostrinia y Sesamia) y se seleccionan 
las 100 mejores mazorcas Familias S1 en cada población.  
En el año 2 se siembran surcos pareados de Familias S1 de cada población, se 
autopolinizan (S2) y se cruzan entre sí, de forma recíproca, 100 familias S1 de EZS33 
con 100  familias S1 de EZS34. Tras la cosecha, en el laboratorio de semillas se eligen 
100 cruzamientos recíprocos de cada una de las poblaciones.  
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Con estos cruzamientos, en el año 3 se realizan ensayos de evaluación de los 
100 cruzamientos de cada población, con el rendimiento, sanidad de planta y otros 
caracteres agronómicos como objetivos de interés. Tras analizar los resultados de los 
ensayos de evaluación, y con una presión de selección de alrededor del 10%, se eligen 
las diez mejores Familias S1 de cada una de las poblaciones que dieron lugar a los 
mejores cruzamientos.  
En el año 4, las familias S1 seleccionadas se siembran con la semilla remanente 
de las familias S2 de cada una de las poblaciones, obtenidas en el año 2, y guardadas en 
la cámara fría, y se recombinan en campo entre sí, con un número elevado de plantas, 
alrededor de 150  para mantener la variabilidad genética en cada población por 
separado.  
De este modo, en 1999 se obtuvo en cada población el primer ciclo de selección 
recurrente recíproca interpoblacional, EZS33(FR)C1 y EZS34(FR)C1. 
Con idéntica metodología y criterios de selección, en 2003 se obtuvieron los 
segundos ciclos en ambas poblaciones: EZS33(FR)C2 y EZS34(FR)C2, y en 2007 se 
obtuvo el tercer ciclo, EZS33(FR)C3 y EZS34(FR)C3. En todos los casos siempre se 
utilizó un tamaño de población elevado y adecuado, que aseguró la representación de 
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Figura 5. Esquema del programa completo de mejora, selección intrapoblacional (EZS1, EZS2) 
e interpoblacional (EZS33, EZS34) 
 
3.2 EVALUACIÓN AGRONÓMICA DE LAS POBLACIONES 
Con el objetivo de evaluar la respuesta de las poblaciones tras el programa de 
selección desarrollado, se evaluaron a nivel agronómico una serie de caracteres de 
interés, tanto en las poblaciones originarias, EZS1 y EZS2, con las que se inició el 
programa de selección recurrente recíproca, como los sucesivos ciclos que se fueron 
obteniendo, EZS33 y EZS34, (C0, C1, C2 y C3). También se evaluaron los 28 
cruzamientos intervarietales entre los cuatro ciclos de selección de EZS33 y los cuatro 
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de EZS34 (tabla 5). Además y con el objetivo de conocer la evolución de la aptitud 
combinatoria a lo largo del proceso de selección, se cruzaron los 8 ciclos de ambas 
poblaciones (C0, C1, C2 y C3) con 3 líneas puras probadoras (B93, EP42 y EZ6), de 
reconocida aptitud combinatoria, tanto general como específica. La línea pura B93 
pertenece al grupo de germoplasma Lancaster, se obtuvo en la Universidad de Iowa y 
es de tipo de grano dentado, y se cruzó con los cuatro ciclos de EZS33 (C0, C1, C2 y 
C3). La línea EZ6 se ha obtenido en la Estación Experimental de Aula Dei (CSIC), es de 
grano liso y se cruzó con los cuatro ciclos de EZS34 (C0, C1, C2 y C3). Por último, la 
línea pura EP42, obtenida en la Misión Biológica de Galicia (CSIC), es muy 
representativa del germoplasma de la España húmeda y se cruzó con todos los ciclos 
de ambas poblaciones EZS33 y EZS34. Además en los ensayos de evaluación se 
incluyeron 4 híbridos simples como testigos de referencia, uno es de fórmula abierta 
(B73 x Mo17), y otros tres comerciales (Dracma, Costanza y Helen) (tabla 5).  
El número final de genotipos en cada ensayo, por año y localidad, fue de 56. El 
criterio fundamental de evaluación fue el rendimiento, y también otros caracteres 
como sanidad de planta, ciclo de maduración y otros agronómicos de interés.  
 
Tabla 5. Genotipos incluidos en los ensayos de evaluación agronómica durante 2009 y 2010 
 
Poblaciones per se  EZS34C2 x EZS33C2 EZS33C0 x EP42 
EZS33C0 EZS34C3 x EZS33C2 EZS33C1 x B93 
EZS33(RF)C1 EZS34C0 x EZS33C3 EZS33C1 x EP42 
EZS33(RF)C2 EZS34C1 x EZS33C3 EZS33C2 x B93 
EZS33(RF)C3 EZS34C2 x EZS33C3 EZS33C2 x EP42 
EZS34C0 EZS34C3 x EZS33C3 EZS33C3 x B93 
EZS34(RF)C1 EZS33C1 x EZS33C0 EZS33C3 x EP42 
EZS34(RF)C2 EZS33C2 x EZS33C0 EZS34C0 x EZ6 
EZS34(RF)C3 EZS33C3 x EZS33C0 EZS34C0 x EP42 
Cruzamientos intervarietales EZS33C2 x EZS33C1 EZS34C1 x EZ6 
EZS34C0 x EZS33C0 EZS33C3 x EZS33C1 EZS34C1 x EP42 
EZS34C1 x EZS33C0 EZS33C3 x EZS33C2 EZS34C2 x EZ6 
EZS34C2 x EZS33C0 EZS34C1 x EZS34C0 EZS34C2 x EP42 
EZS34C3 x EZS33C0 EZS34C2 x EZS34C0 EZS34C3 x EZ6 
EZS34C0 x EZS33C1 EZS34C3 x EZS34C0 EZS34C3 x EP42 
EZS34C1 x EZS33C1 EZS34C2 x EZS34C1 Híbridos testigo 
EZS34C2 x EZS33C1 EZS34C3 x EZS34C1 B73 x Mo17 
EZS34C3 x EZS33C1 EZS34C3 x EZS34C2 COSTANZA 
EZS34C0 x EZS33C2 Cruzamientos prueba DRACMA 
EZS34C1 x EZS33C2 EZS33C0 x B93 HELEN 




3.2.1 ENSAYOS DE EVALUACIÓN 
 
Obtención del material vegetal 
Durante 2008 se multiplicaron todos los ciclos de ambas poblaciones con el 
objetivo de obtener cantidad de semilla joven y homogénea para permitir las 
evaluaciones de campo en los siguientes años. En el caso de las multiplicaciones de las 
poblaciones per se, se realizaron fecundaciones manuales planta a planta dentro de la 
población, de manera que cada planta intervenía una sola vez, bien como planta 
polinizadora o como hembra, y en un número superior a 100 plantas en cada ciclo para 
mantener la variabilidad genética dentro del mismo. Para obtener los cruzamientos 
con las líneas puras probadoras (B93, EZ6 y EP42), se utilizaron también al menos 100 
plantas en cada una de los ciclos.  
 
Localización de los ensayos 
Los ensayos de las poblaciones per se con sus correspondientes ciclos, los 
cruzamientos intervarietales de las poblaciones entre sí, los híbridos testigos y los 
cruzamientos de las poblaciones con las 3 líneas probadoras, se realizaron en 5 
ambientes, que comprenden 3 localidades distintas, representativas de zonas maiceras 
aragonesas, y 2 años de evaluación: Montañana (2009), Torres de Alcanadre (2009), 
Montañana (2010), Torres de Alcanadre (2010) y Zuera (2010).  
La localidad de Montañana (41º 44´N, 0º 47´O) se encuentra en las inmediaciones 
de la ciudad de Zaragoza y los ensayos fueron realizados en parcelas de la finca de la 
Estación Experimental de Aula Dei, sita en dicha localidad y cuya altitud es de 243 m. 
Esta zona se define por ser una región árida-semiárida y fuertemente marcada por su 
viento cierzo dominante. La modalidad de riego de esta parcela es de riegos por 
gravedad o inundación de parcelas, con turnos cada 7-9 días durante el periodo crítico 










    Foto: Ensayo en la localidad de Montañana 
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La localidad de Torres de Alcanadre (42º 04´N, 0º 09´E), se localiza en la 
provincia de Huesca, y los ensayos fueron realizados en parcelas propiedad de un 
agricultor particular colaborador. La parcela se localiza en la parte baja de la comarca 
del Somontano pirenaico, a 389 m de altitud, formando un plano inclinado con 
pendientes suaves entorno al 1%. La modalidad de riego de esta parcela es la 












    Foto: Ensayo en la localidad de Torres de Alcanadre 
 
Por último, la localidad de Zuera (41° 52' N,  0° 47' O) se localiza en la provincia 
de Zaragoza, y el ensayo fue realizado también en una parcela propiedad de un 
agricultor particular. La altitud aproximada de la parcela es de 325 m de altitud sobre 
el nivel del mar, y la modalidad de riego es por inundación de la parcela con turnos 
cada 9-11 días.  
 
 
Foto: Ensayo en la localidad de Zuera 





El estudio de los suelos de las parcelas de los ensayos en cada una de las  tres 
localidades muestra estructura física y composición química muy similar, lo que 
supone como ventaja no incluir más fuentes de variación al modelo estadístico, ya que 
las condiciones edáficas, climáticas y de laboreo han sido muy similares en todas las 
parcelas. El empleo de un suelo muy semejante y mismas técnicas de cultivo ayudan a 
maximizar las diferencias entre los genotipos y minimiza el factor ambiental. A nivel 
edafológico, el horizonte de diagnóstico que encontramos es el Ochrico, que se 
caracteriza por tener colores claros, texturas equilibradas o francas con tendencias 
gruesas o arenosas, con poca materia orgánica y generalmente poco espesor.  
Las condiciones climáticas de la zona favorecen la formación de este horizonte 
al no permitir la acumulación de materia orgánica, y la abundancia de caliza hace que 
al eliminarse parcialmente el calcio de este horizonte por lavado, y no quedar saturado 
el humus por el mismo, el incremento de materia orgánica sea difícil de conseguir. A 
nivel concreto, el suelo de las parcelas de Torres de Alcanadre destacó por poseer una 
textura franco-arenosa de tipo grueso (suelo medio ligero), mientras que Zuera y 
Montañana presentaron texturas franco-arcillosas.  
 
Climatología 
En las tablas 6 y 7 se resumen las principales variables climáticas de las tres 
localidades dónde se situaron los ensayos. Los datos fueron tomados de las estaciones 
climatológicas situadas lo más próximas a las fincas de ensayo. Para Montañana se ha 
usado la estación meteorológica propia de la Estación Experimental de Aula Dei, 
compuesta de un acumulador de datos programable (CR10X de Campbell®) que 
almacena y procesa la información de diversos sensores.  
 
Tabla 6. Temperatura media, máxima y mínima mensuales (ºC)  
 
 Montañana      
2009  
T. Alcanadre      
2009 
Montañana      
2010  




Mayo 18.6/32.5/4.9 18.4/32.8/5.2 15.7/30.5/2.7 15.0/29.8/1.3 14.8/30.6/1.3 
Junio 23.2/37.8/10.0 22.6/36.2/8.7 20.5/33.3/8.7 19.8/33.4/5.7 19.5/34.4/7.7 
Julio 24.7/37.6/13.5 24.1/36.0/11.6 15.1/38.6/13.1 25.0/38.4/11.2 24.3/38.0/0.0 
Agosto 24.8/38.0/12.2 24.3/36.5/10.8 23.4/39.1/9.4 23.1/36.2/9.2 24.2/38.0/12.5 
Septiembre 20/34.2/8.6 19.4/32.0/7.4 19.1/34.8/6.1 18.6/32.1/3.5 19.2/32.5/7.9 
Octubre 16.0/29.4/-0.6 15.3/29.4/0.0 13.9/28.5/-0.1 13.3/26.3/0.1 13.6/27.8/-0.7 
Media 21.2/34.9/8.1 20.6/33.8/7.2 17.9/34.1/6.6 19.1/32.7/5.2 19.2/33.5/4.8 
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Para los ensayos de Torres de Alcanadre (Huesca) y Zuera (Zaragoza) se han 
obtenido los datos a partir de una serie de estaciones meteorológicas que pertenecen a 
la red SIAR1 del Gobierno de Aragón, y de acceso público (web): 
http://servicios.aragon.es/oresa/datosMeteorologicos. 1La red SIAR es un proyecto de la 
Dirección General de Desarrollo Rural del Ministerios del MARM.  
 
Tabla 7. Precipitación mensual (mm) y ETo (mm/mes) 
 
 Montañana     
2009  
T. Alcanadre     
2009 
Montañana     
2010  
T. Alcanadre     
2010 
Zuera     
2010 
Mayo 13.9/156.1 18.8/172.5 26.1/149.7 40.6/157.4 34.7/149.2 
Junio 3.9/177.4 14.2/188.5 35.2/170.5 45.4/172.8 26.4/169.7 
Julio 26.5/210.1 2.8/204.2 6.4/210.1 7/212.8 7.8/219.3 
Agosto 16.6/175.6 53.8/174.3 17.8/180 2.2/155.0 2.8/189.4 
Septiembre 1.8/113.4 40.4/118.7 28.6/113.6 50.6/118 18.2/123.3 
Octubre 22.1/83.0 29.6/83.2 28.9/77.6 53.6/79.6 28.3/91.8 
Media 14.3/152 26.6/156.9 23.8/150.1 33.2/149.2 19.7/157.1 
 
Manejo del cultivo 
Las técnicas de cultivo realizadas fueron similares en todos los ambientes de 
ensayos y fueron las habituales para el cultivo del maíz en esas zonas de cultivo. A 
grandes rasgos, las labores realizadas en los campos de ensayo fueron pase de grada o 
apero similar para enterrar los restos de maíz del año anterior, luego una labor 
ordinaria de arado de 20 a 30 cm, riego de barbecho para tener buen tempero de 
siembra en los ensayos de Montañana y Zuera; incorporación del abono y pase de 
rotovator para mullir el terreno y preparar la cama de siembra. En el anexo, tabla A.1, 
se presentan expuestas estas labores de cultivo en cada ambiente y fecha. Las fechas de 
siembra y de cosecha se encuentran recogidas en la tabla 8.  
 
Tabla 8.  Fechas de siembra y cosecha de los ensayos 
 
Año Localidad Siembra Cosecha 
2009 Montañana 30-04-2009 19-10-2009 
2009 Torres de Alcanadre 12-05-2009 28-10-2009 
2010 Montañana 07-05-2010 25-10-2010 
2010 Torres de Alcanadre 17-05-2010 17-11-2010 
2010 Zuera 03-05-2010 19-10-2010 





En referencia a las necesidades hídricas del maíz, fueron necesarios varios 
riegos durante todo el cultivo puesto que las necesidades del maíz fueron muy 
superiores a la pluviometría de esas localidades. En los ensayos de Montañana y 
Zuera se precisaron unos 7 ó 8 riegos de 110 mm cada uno, lo que supusieron 
alrededor de unos 9.000 m3/ha. En cambio, en Torres de Alcanadre que posee sistema 
de cobertura total enterrada, necesitó regar unos 9.800 m3/ha. Los meses de riego 
fueron junio, julio y agosto en las tres localidades de ensayos. 
Antes de la implantación de los ensayos se realizaron puntuales análisis de 
suelo de las parcelas. Los análisis del primer año fueron muy completos e incluyeron 
el estudio de los microelementos. La metodología de recogida de muestras fue 
realizada de manera totalmente aleatoria y se optó por un esquema “de cinco puntos 
de dado”, dónde se cogían cinco muestras, cuatro en las esquinas del rectángulo de 
ensayo y uno en medio. Por motivos técnicos de análisis fue necesario reducir el 
número de muestras a 3 por ambiente, donde el punto central era la media de tres 
muestreos (el central y dos esquinas) y se conservaron las dos esquinas opuestas 
unidas por la diagonal (ver figura); además se muestreó en dos profundidades A (0 – 
30 cm) y B (30 – 60 cm). Con lo que el número de muestras analizadas ascendió a: 
 
5 ambientes x 5 muestras x 2 profundidades = 50 muestras analizadas 
    
                      
 
 A continuación se realizó la preparación de las muestras (secado, cribado y 
separación de la fracción fina y gruesa), y con la fracción fina se efectuaron los análisis 
granulométricos, pH, conductividad eléctrica a 25 ºC y contenido en materia orgánica. 
Estos resultados se muestran en el anexo, tabla A.2. Posteriormente, y con la misma 
fracción fina de suelo, se determinaron la textura (criterio USDA), la capacidad de 
retención de agua, la fertilidad (materia orgánica, fósforo soluble, potasio y magnesio), 
los microelementos (hierro, cobre, manganeso y zinc). Parte de estos análisis se 
realizaron en el Laboratorio Agroalimentario del Gobierno de Aragón, sito en el 
Campus de Aula Dei, en Montañana (Zaragoza). En la tabla 9 muestra las 
características más importantes de la fertilización en los distintos ambientes. 
 
 




Tabla 9. Valores medios de los parámetros edáficos más relevantes 
 
  Montañana 



















Agua útil (C.C-P.M.P) 11,83 10,91 11,87 11,42 12,18 
Fertilidad      
pH al agua 1:2,5 8,40 8,50 8,44 8,57 8,47 
C.E. 1:5 a 25ºC (dS/m) 0,25 0,17 0,20 0,14 0,19 
Materia Orgánica Oxidable 1,77 1,62 1,73 1,62 1,69 
Fósforo soluble (mg/kg) 10,08 16,73 8,50 20,50 13,95 
 Potasio (mg/kg) 172,67 226,00 110,83 157,67 166,79 
Cationes de Cambio      
     Magnesio (meq/100g) 1,72 0,89 1,48 0,69 1,19 
 
Los datos obtenidos de esos análisis sirvieron para corregir deficiencias en 
macro y micronutrientes especialmente útiles, como intento para unificar la fertilidad 
de los suelos, de tal manera que se intentó que los nutrientes en el suelo fueran 
similares en todos los ambientes, y con ello disminuir la fuente de variación debida a 
la interacción ambiental.  
 
3.2.2 CARACTERES AGRONÓMICOS EVALUADOS 
Para llevar a cabo la evaluación agronómica de las poblaciones se eligieron una 
serie de caracteres de interés, y posteriormente algunos de éstos fueron utilizados para 
realizar índices agronómicos. A continuación se muestran estos índices y caracteres 
que fueron agrupados en tres categorías: 
 
Caracteres de rendimiento: 
 Vigor temprano: valor medio correspondiente al conteo de hojas de 10 
plántulas de cada población y tomado a los 31 días después de la siembra. [Vigor].  
 
 Fecha de floración masculina: número de días transcurridos desde la siembra 
hasta que el 50% de las plantas de cada población emiten polen [Flomas]. 
 
 Encamado de raíz: porcentaje de plantas volcadas o con un ángulo de 




inclinación superior a 45º respecto a la vertical [Porvol]. 
 Encamado de tallo: porcentaje de plantas rotas o tronchadas por debajo del 
nudo de inserción de la mazorca principal [Portro].  
 
 Encamado total: porcentaje de plantas que presentan encamado de tallo y de 
raíz [Porenc]. 
 
 Humedad de grano: porcentaje de humedad del grano en la cosecha, a partir de 
una muestra procedente de 6 mazorcas tomadas al azar [Humed]. Se utilizó un 
humedímetro especializado de la marca comercial DICKEY-John, modelo GAC. 
 
 Total plantas: nº de plantas de cada parcela de evaluación [Platot]. 
 
 Total mazorcas: nº de mazorcas de cada parcela de evaluación  [Maztot]. 
 
 Porcentaje de grano: obtenido a partir del peso total de una muestra de 10 





Pesgra              Dónde  Pesmaz10=masa total de 10 mazorcas  
                                Pesgra10=masa total de grano de 10 mazorcas 
 
 Rendimiento: producción de grano, expresado en kg/ha y referido al 14% de 
humedad [Rendim]. Se obtiene a partir de la siguiente fórmula:  
 
Rendim= KpesparPorgraGS  
     
Dónde   GS = porcentaje de grano seco (100-porcentaje de humedad) 
  Porgra= Proporción de grano (%). 
  Pespar= peso total de la muestra de una parcela (kg) 
K= 1235, valor numérico que indica el nº de parcelas unitarias en una  hectárea: 
     10.000 m2/ 5,4*1,5 m2 ~ 1235  
Caracteres de planta 
 Altura de planta: media de la distancia en centímetros desde la base del tallo 
hasta la hoja de bandera de diez plantas de cada parcela. [Altpla]. 
 
 Altura de mazorca: media de la distancia en centímetros desde la base del tallo 
hasta el nudo de inserción de la mazorca principal de diez plantas. [Altmaz]. 
 
 Nudos totales: se mide por el número de nudos que componen la planta y  
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realizado sobre diez plantas de cada parcela. [Nudtot]. 
Caracteres de mazorca: 
 Longitud de mazorca: distancia en milímetros desde la base hasta el ápice de la 
mazorca; se toman diez mazorcas de cada parcela evaluada [Lonmaz]. 
 
 Número de filas: número de filas de granos en cada mazorca; se toman en diez 
mazorcas de cada parcela [Numfil].
 
 Conicidad: carácter que se expresa la forma de la mazorca. Se toma en diez 






dd s   
dónde  di = diámetro inferior en la base de la mazorca (mm) 
  ds = diámetro superior en el ápice de la mazorca (mm) 
      l  = longitud de la mazorca (mm) 
     
 Sanidad: valor asignado a la mazorca según su aspecto físico (taladro, 
hongos,…), mediante una escala de 0 y 1, donde 0 es mazorca sin daños y 1 es 
mazorca dañada. Se realiza sobre diez mazorcas de cada parcela  [Sani].  
 
Todos estos caracteres se muestran en la tabla 10 junto con sus etiquetas 
identificativas y correspondientes unidades. 
 
Tabla 10. Caracteres agronómicos evaluados de rendimiento, planta y mazorca 
 
Caracteres de planta Caracteres de rendimiento 
Altura de planta [Altpla] (cm) Vigor temprano [Vigor] (1 a 9) 
Altura de mazorca [Altmaz] (cm) Fecha floración masculina [Flomas] 
Nudos totales [Nudtot] Encamado de raíz [Porvol] (%) 
 Encamado de tallo [Portro] (%) 
Caracteres de mazorca Encamado total [Porenc] (%) 
Longitud mazorca [Lonmaz] (mm) Humedad de grano [Humed] (%) 
Número filas [Numfil] Rendimiento [Rendim] (kg/ha) 
Peso de mazorca [Pesmaz] (g) Número mazorcas por planta [Mazpla] 
Conicidad [conici] Porcentaje de grano [Porgra] (%) 
Sanidad [sani] (0 a 1)  
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Diseño de los experimentos 
El diseño de los ensayos de los ciclos, cruzamientos intervarietales, 
cruzamientos prueba con las líneas puras y los híbridos testigos se diseñaron 
siguiendo un látice triple 8x7 (Cochran y Cox, 1957).  
Cada parcela experimental tenía una superficie de 8,25 m², y estaba compuesta 
por dos surcos separados entre sí 0,75 m, con unas 29 plantas por surco separadas 0,18 
m entre plantas, resultando una densidad de plantación aproximada de 71.000 plantas 
por hectárea. La siembra se realizó de manera mecanizada de forma que se consigue 
una buena homogeneidad en la densidad de siembra en todos los ensayos realizados. 
Para su realización se utilizó una sembradora autopropulsada marca Wintersteiger, 
específica para ensayos de maíz.                         
        
     




    
Fotos en la siembra mecanizada 
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3.2.3 ANÁLISIS DE LOS RESULTADOS 
El análisis de los resultados se realizó mediante un análisis factorial 2x2 (Steel et 
al., 1997), dónde los genotipos de las variedades fueron el factor fijo y el otro factor 
variable fueron los ambientes (localidad y año).  
Se ha optado por el uso de ambientes, ya que reducen la complejidad de los 
análisis estadísticos, sin por ello perder capacidad de análisis. En este análisis la 
unidad experimental será siempre una media del carácter para cada genotipo. Los 
cuadrados medios de la interacción genotipo x ambiente fueron usados en todas las 
pruebas de significación, cuando éstas fueron superiores al error experimental 
combinado (Cochran y Cox, 1957; Keeratinijakal y Lamkey, 1993a).  
 
Análisis de varianza 
En primer lugar se realizaron análisis individuales para cada uno de los 
ambientes ensayados, con el objetivo de obtener las medias ajustadas por el efecto del 
bloque de cada uno de los tratamientos (Cochram y Cox, 1957). Si para un 
determinado carácter estudiado, la eficiencia del látice sobre un diseño en bloques 
completos al azar, era menor del 105%, se analizó ese carácter mediante un diseño de 
bloques completos al azar.  
En el ensayo de Torres de Alcanadre (Huesca) del año 2009, apareció un ataque 
extenso de cepas del virus MRDV-Maize Rough Dwarf Virus y del MDMV-Maize Dwarf 
Mosaic Virus. Su presencia provocó plantas enanas con ciertas rugosidades en el envés 
de las hojas y, en ocasiones, fueron letales para las plantas. La presencia de estos virus 
fue verificada por el Laboratorio de Protección Vegetal perteneciente al Centro de 
Investigación y Tecnología Agroalimentaria del Gobierno de Aragón, sito en el 
Campus de Aula Dei.  
Mediante técnicas inmunológicas se diagnosticó la presencia de virus en 39 de 
44 hojas de maíz viróticas para este ambiente de Torres de Alcanadre. Por este motivo 
los caracteres de longitud de planta, longitud de mazorca y número de hojas fueron 
descartados debido a la enorme cantidad de datos perdidos. El resto de caracteres 
apenas fue influenciado o afectó de manera globalizada a todo en ensayo y, por lo 
tanto, fueron incluidos en los análisis. 
 El análisis combinado de los látices se realizó utilizando las medias ajustadas 
por los efectos de los bloques. El término del error combinado en el análisis de 

















Ee : es el cuadrado medio del error intrabloque 
r : el número de repeticiones del ensayo 
k : el número de tratamientos por bloque  
μ : el factor de corrección de las medias.  
 
Cuando el carácter se analizó como bloques al azar, E`i es el cuadrado medio del 
error.  
 r : es el número de repeticiones de cada ensayo, en nuestro caso todos 
los ensayos tuvieron igual número de repeticiones (3). 
 e : es el número de ensayos  
Los cuadrados medios esperados en el análisis combinado aparecen reflejados 
en la tabla 11. 
 Para la realización de los análisis de los látices se utilizó el procedimiento 
LATICE del paquete estadístico SAS (2005). Para el resto de análisis de varianza se 
empleó el procedimiento GLM, de este mismo programa estadístico. 
   
Tabla 11. Fuentes de variación y cuadrados medios esperados del análisis de varianza utilizado en la 
evaluación de los tratamientos. 
 
Fuentes de variación Grados de libertad Cuadrados medios esperados 
A a-1 σ 2 + σ2A*T  + σ2A 
T t-1 σ 2 + σ2A*T + σ2T 
T x A (t-1)(a-1) σ 2 + σ2A*T 
Ec (*) σ 2 
A: Ambiente, T: tratamientos (genotipos), Ec: error combinado de los ensayos, a: nº de 
ambientes, t: nº de tratamientos. 
(*) Los grados de libertad del error combinado corresponden a la suma de los grados de libertad de los 
errores individuales. (r-1)(k2-1)-k para los ensayos en látice y (r-1)(t-1) para los ensayos en bloques al 
azar, donde k es el número de bloques y r es el número de repeticiones. 
 
La suma de cuadrados de genotipos se dividió ortogonalmente en híbridos 
testigo, poblaciones per se, cruzamientos interpoblacionales y de prueba y diferencia 
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debidos a las poblaciones EZS33, EZS33(FR)C0, C1, C2 y C3, y EZS34, EZS34(FR)C0, 
C1, C2 y C3.  
Se realizaron contrastes lineales y cuadráticos de las poblaciones EZS33 y EZS34 
y con ello se observó si los modelos se ajustaron a los resultados, según lo mostrado 
por Steel et al. (1997). La suma de cuadrados de los cruzamientos intervarietales se 
realizó de forma similar: contrastes lineales y cuadráticos de los cruzamientos de 
EZS33 por EZS34 en sus mismos ciclos [C0xC0, C1xC1, C2xC2 y C3xC3]. 
 
Comparación de medias 
La comparación de medias se realizó mediante el método de la mínima 
diferencia significativa (MDS) protegida de Fisher al 5% de probabilidad, según lo 
descrito por Steel et al. (1997). En primer lugar se ha de contrastar si “F” en el análisis 
de varianzas, muestra diferencias significativas entre los genotipos para cada carácter. 
En el supuesto de que existan diferencias significativas, se procede a calcular el valor 
de la MDS para un nivel del 5% de probabilidad. Según la lectura de MDS (5%), no se 
consideran estadísticamente diferentes si las medias de dos tratamientos difieren entre 






X1=media de la población 1  
X2=media de la población 2 
σ= cuadrados medios del error combinado  
r= número de ambientes 
Heterosis 
  La heterosis es un valor de gran interés puesto que no sólo nos muestra la 
superioridad del híbrido frente a sus parentales sino que, además, permite estudiar a 
las poblaciones per se. La ganancia de heterosis puede ser atribuida a la mejora de las 
poblaciones per se, o bien a la mejoría en la respuesta del cruzamiento.   
La heterosis se realizó únicamente sobre los cruzamientos intervarietales, y se 
comparó el comportamiento del cruzamiento respecto a la media de ambos parentales 
y respecto al mejor de los parentales. Se calculó como la diferencia entre la media del 
cruce intervarietal y la media de los dos parentales. Para determinar si la heterosis fue 
significativa se utilizó el error combinado. 
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heterosis para cada ciclo mediante contraste lineal y cuadrático. Se pretendía saber la 
ganancia de heterosis por ciclo y según metodología de cálculo (entre ambos 
parentales o respecto al mejor parental), y a continuación se calculó la heterosis por 
ambos métodos para el conjunto de ciclos. Esta medida nos da información de la 
evolución de la heterosis a lo largo de los diferentes ciclos de selección y nos muestra 
si mantiene una tendencia lineal.  
 
Deriva genética 
La deriva genética es un fenómeno que afecta a los materiales sometidos a 
prolongados e intensivos programas de selección. Cuando partimos de una población 
inicial inadecuada o cuando nuestra presión de selección es demasiado alta, podemos 
tener problemas de deriva. La deriva suele acarrear un aumento de la depresión 
consanguínea, lo que se traduce en pérdida de vigor y potencial de la planta. La deriva 
genética puede desaparecer si cruzamos el material con el ciclo inicial (C0), puesto que 
este ciclo no posee efectos ni aditivos ni dominantes. Por ello este parámetro nos 
permitirá estimar la pérdida genética efectiva de nuestras poblaciones y, además, 
conocer la acumulación de alelos favorables en nuestra población tras el programa de 
selección (Keeratinijakal y Lamkey, 1993b; Garay et al., 1996b).  
En primer lugar hemos realizado una serie de cruzamientos entre las 
poblaciones con el ciclo C0 y a continuación se ha calculado mediante contrastes la 
linealidad a través del avance de los ciclos de mejora. Seguidamente, se han 
contrastado individualmente los valores medios de cruzamientos por ciclos C0 por sus 
homólogos, de tal manera que (EZS33C1xEZS33C0) vs. EZ33C1 y así sucesivamente 
con el resto de ciclos. 
  
Modelo genético 
El modelo genético es una estimación de los efectos genéticos ocasionados por 
la selección. Garay et al. (1996a) lo aplicaron sobre los materiales de la selección 
intrapoblacional, EZS1 y EZS2, y de forma análoga Keeratinijakal y Lamkey (1993b) en 
sus poblaciones, BSSS y BSCB1. El conjunto de datos provenientes del dialelo para los 
cruzamientos intervarietales se han usado para estimar las contribuciones de efectos 
genéticos de aditividad y dominancia en la media de las poblaciones. 
 
3.3 CARACTERIZACIÓN MOLECULAR 
 El objetivo de realizar una caracterización molecular en el conjunto de 
poblaciones sintéticas y sus ciclos de selección fue observar la variación de la 
estructura genética de las poblaciones a lo largo del programa de selección recurrente 
  3. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
 47 
realizado en las mismas. Para ello, se eligieron 52 marcadores microsatélites (Simple 
Sequence Repeat) que se distribuyeron por todo el genoma, y su elección se basó en su 
buen comportamiento en trabajos propios previos, a partir de una colección de 
marcadores, y se realizó sobre 32 individuos de las dos poblaciones originarias, EZS1 y 
EZS2, que son las que presentan la máxima variabilidad genética (tabla A.7 del anexo). 
Además de estas dos poblaciones iniciales de todo el programa de selección, se 
caracterizaron las 8 poblaciones que se fueron obteniendo a lo largo del mismo (EZS33 
y EZS34) y sus ciclos avanzados, ya descritos EZS33(FR)C0, EZS33(FR)C1, 
EZS33(FR)C2, EZS33(FR)C3 y  EZS34(FR)C0, EZS34(FR)C1, EZS34(FR)C2 y 
EZS34(FR)C3.      
 
3.3.1 EXTRACCIÓN DE ADN 
Para llevar a cabo la caracterización molecular se procedió en primer lugar a la 
extracción de ADN de 48  individuos de cada una de las 10 poblaciones. En un trabajo 
de Heinze et al. (2005), se utilizó un tamaño muestral de 30 individuos y se comparó 
con los resultados de Labate et al. (1997) que usó 100 individuos en las mismas 
poblaciones BSSS y BSCB1, y concluyó que se habían obtenido resultados muy 
similares. Por ello, en nuestro trabajo se estableció que 48 individuos de cada 
población representan una muestra homogénea y representativa de las poblaciones 
originales.  
Para llevar a cabo la extracción de ADN se pusieron a germinar en estufa a 
26,5ºC, 100 semillas de cada una de las poblaciones, en placas de petri con papel de 
filtro y agua. Una vez germinadas las semillas, se dividió la placa en cuartos y se 
seleccionaron aleatoriamente ¾ de las plántulas a las que se les cortaban los ápices de 
los coleoptilos hasta tener aproximadamente unos 75 ápices de cada población, con 
una longitud de entre 1.5-2.0 cm. En todo momento la recogida de muestras fue 
totalmente al azar y se realizó evitando seleccionar las plantas más precoces o más 
tardías en su desarrollo y, al mismo tiempo, cortarlas todas en el momento adecuado 
para la extracción. Una vez extraídos los ápices se guardaban de inmediato en tubos 
de “qiagen” y se mantenían en hielo a lo largo de todo el proceso. Finalmente se 
procedía a almacenar los ápices de los coleoptilos en cámaras a -80 ºC para su 
extracción posterior. 
El protocolo de extracción de ADN es el propuesto por Liu y Whittier (1994) 
con alguna modificación adaptada a nuestro material según experiencias previas de 
nuestro laboratorio de la Misión Biológica de Galicia, de Pontevedra (Esquema A.1 del 
anexo). 




3.3.2 AMPLIFICADORES Y SECUENCIACIÓN 
La  caracterización  molecular  de  los  sintéticos  originales  y  de  los  ciclos  de 
 selección nos permite  estimar  la  diversidad  genética  inicial  dentro  de  los 
 mismos,  así  como  la  divergencia  genética  entre  ellos  y  el  cambio  que  en  dichos 
 parámetros  genera  la  selección. Por  otra  parte  se  pueden detectar  marcadores 
 ligados  a  genes  afectados  por  la  selección,  lo  que  nos  permitirá  conocer  si  el 
 efecto  de  la  selección  está  localizado  en  algunas  regiones  del  genoma.  
Se realizaron dos tipos de estudios diferentes en todas las regiones 
seleccionadas: por una parte se calculó las frecuencias de los diferentes tipos de alelos, 
que componen todas las poblaciones y, para ello, se hizo la amplificación de 48 
individuos de cada población. Por otra parte se compararon los alelos de los ciclos 
iniciales de los dos programas de selección (intrapoblacional, EZS1 y EZS2, y la 
interpoblacional, EZS33 y EZS34). 
3.3.3 SELECCIÓN DE LOS MARCADORES MOLECULARES 
No todos los marcadores corridos sobre las poblaciones, fueron seleccionados, 
ya que existieron unos 25 que se descartaron por no presentar polimorfismo en una de 
las poblaciones, por su mala amplificación o resultados ambiguos.  
 
Tabla 12. Marcadores moleculares usados para la caracterización molecular de EZS33 y EZS34  y 
sus ciclos de selección 
 
Nombre Loc. Nombre Loc. Nombre Loc. Nombre Loc. Nombre Loc. 
phi056 1.01 phi083 2.04 umc1466 4.08 bnlg1154 6.05 phi028 9.01 
umc1222 1.02 phi10964 2.04 phi092 4.08 umc1424 6.06 umc1131 9.02 
umc1403 1.03 umc1560 2.07 phi076 4.11 umc1653 6.07 phi027 9.03 
phi109275 1.03 phi127 2.07 umc1097 5.00 bnlg1740 6.07 umc1078 9.05 
umc1335 1.06 bnlg1520 2.09 umc1692 5.03 umc1545 7.00 umc1505 9.08 
umc1147 1.07 phi036 3.04 Umc1822 5.05 phi114 7.03 phi059 10.02 
bnlg1347 1.10 umc1682 4.01 phi128 5.07 umc1134 7.03 umc1453 10.04 
umc1725 1.11 phi021 4.03 umc1225 5.08 umc1327 8.01 umc1930 10.04 
umc1165 2.01 umc1963 4.04 bnlg16l 6.00 umc1984 8.03 
umc1265 2.02 umc1303 4.05 umcl887 6.03 bnlg18l2 8.05 
umc1185 2.03 umc132 4.06 umcl014 6.04 umc1149 8.06 
Loc. Situación del marcador: el cromosoma antes del punto y el bin después. 
 
Finalmente fueron seleccionados un total de 52 regiones repartidas de manera 
uniforme a lo largo de los diez cromosomas del maíz. La relación de marcadores 
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utilizados definitivamente y su localización aparecen en tabla 12. Para más 
información sobre los marcadores moleculares seleccionados consultar la tabla A.6 del 
anexo. 
 
3.3.4 CARACTERÍSTICAS DE LA REACCIÓN EN CADENA DE LA POLIMERASA 
(PCR) Y LA ELECTROFORESIS  
Todos los estudios que se han realizado en este trabajo se han basado en un 
único tipo de electroforesis denominada electroforesis capilar. Se eligió este tipo ya que 
presenta ventajas sobre la electroforesis en geles verticales de policramida no 
desnaturalizante, como son una mayor precisión, más rapidez y seguridad, por la 
utilización de un menor número de reactivos tóxicos. En contrapartida, para este tipo 
de electroforesis se hace necesario el empleo de productos con una mayor purificación, 
ya que se trata de una técnica mucho más delicada. En el anexo, tablas A.3, A.4 y A.5 
se describen los diferentes productos usados y su concentración final, así como el 
programa utilizado para obtener el producto de PCR en el termociclador.  
Para visualizar el producto de PCR, mediante electroforesis capilar, se empleó 
un secuenciador Beckman Coulter® CEQ 8800 Genetic Analysis System de ocho 
capilares. El producto de PCR se carga en una placa especial con una solución con SLS 
y marcador de peso molecular conocido. El capilar se introduce en la muestra y 
mediante la aplicación de una pequeña descarga eléctrica, el producto de la PCR y el 
marcador entran en el capilar. A continuación el capilar se traslada a una placa con 
tampón y seguidamente se le aplica a la muestra una pequeña corriente continua de 
unos 12,5 μA durante unos 30’. El ADN se desplaza por el capilar hasta una apertura, 
que es atravesada por una señal laser que lee entre 650 y 750 nm, y es excitado por el 
fluoróforo del cebador del fragmento amplificado o del marcador de peso molecular, 
creando un registro.  
Los datos crudos así obtenidos son procesados por un programa que identifica 
el marcador de peso molecular y a partir de éste se elabora la recta de calibrado 
(tamaño de fragmento frente a momento de detección). Con esta información el 
software identifica los tamaños de los diferentes fragmentos de amplificación 
detectados y, por tanto, los diversos alelos. 
 
Equipos de laboratorio y toma de datos empleados en la caracterización 
molecular de la evaluación del Sistema Integrado (Fotos 6 a 9).  
 




       
 
    
 
 
3.3.5 ANÁLISIS DE LOS RESULTADOS 
 
Variabilidad genética 
Con el objetivo de estudiar la diversidad genética inicial  dentro  de  los 
 compuestos y la variabilidad dentro de cada ciclo, se calcularon los siguientes 
parámetros descriptivos para cada una de las poblaciones y también para cada uno de 
los marcadores. Ello  nos  permitirá  estimar la  divergencia  genética entre  ellos  y  el 
cambio  que  en  dichos  parámetros  produce la  selección: 
Proporción de loci polimórficos (Po): proporción (tanto por uno) de marcadores que 
presentaron más de un alelo. 
Número de alelos por locus (A): es la media del número de alelos, de tamaños 
diferentes, obtenidos por locus (marcador). 
Numero de alelos por locus polimórfico (Ap): es la media del número de alelos, de 
tamaños diferentes, obtenidos respecto al número total de marcadores polimórficos 
(con más de un alelo). 
Heterocigosis observada (Ho): proporción de individuos heterocigotos observados en 
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el total de la muestra.  
Heterocigosis esperada (He): proporción de individuos heterocigotos (en tanto por 
uno) esperados en la muestra si la población se encuentra en equilibrio Hardy-
Weinberg. Para estimarla de manera no sesgada se empleó la fórmula propuesta por 
Nei y Roychoudhury (1974): 
 
 
    siendo: n= número de alelos muestreados (dos veces el número de individuos) 
        p= frecuencia de cada uno de los alelos en la muestra 
 
Índice de fijación (f): coeficiente de consanguinidad, indica la desviación de la 
población respecto al equilibrio Hardy-Weinberg. Y se calcula con la siguiente 
fórmula: 
   
 
 
El cálculo de estos parámetros fue realizado mediante un software denominado 
GDA que se encuentra disponible en la dirección electrónica  
(http://hydrodictyon.eeb.uconn.edu/people/plewis/software.php) desarrollado por 
Lewis y Zaykin (2001) para el análisis genético de poblaciones mediante marcadores 
moleculares. 
Las diferencias entre los ciclos de las poblaciones EZS33 y EZS34 se analizaron 
mediante regresión lineal sobre las variables loci polimórficas, como alelos por locus 
(A), alelos por locus polimórficos (Ap), y heterocigosis observada (Ho) y esperada 
(He). Este análisis estadístico fue realizado mediante el procedimiento REG dentro del 
paquete estadístico SAS (2005).  
Asimismo para completar el análisis se realizó el cálculo de la distribución de 
frecuencias alélicas mediante el programa informático denominado Genopop, 
(http://genopop.curtin.edu.au/index.html) obtenido por Raymond y Rousset (1995) y 
otra versión (Rousset, 2008). Para cada tamaño de fragmento detectado en cada 
marcador se calculó la proporción observada para un alelo específico respecto al 
conjunto de alelos que pueden ocupar el locus en la población.  
Equilibrio Hardy-Weinberg  
Una vez estimadas las frecuencias se deben realizar los primeros estudios para 
analizar la asociación entre los dos alelos que cada individuo recibe por locus (Weir, 
1996). Las pruebas de precisión fueron realizadas para determinar el equilibrio entre 
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muestra observada puede utilizarse para rechazar una hipótesis nula si la 
probabilidad total de obtener esa muestra, o una menos probable, bajo esa hipótesis es 
pequeña.   
Dichas pruebas consisten en observar posibles combinaciones de frecuencias 
genotípicas para la muestra de frecuencias alélicas disponibles y rechazar la hipótesis 
de equilibrio si las frecuencias genotípicas de la muestra son poco frecuentes bajo 
condiciones de equilibrio. Las pruebas de precisión son preferibles a las pruebas χ2 
cuando la muestra es pequeña y existen alelos en frecuencias bajas (Weir, 1996). Las 
pruebas se efectuaron en las poblaciones iniciales y en los ciclos avanzados de 
selección mediante el software GDA que proporciona valores de significación en base 
a 3200 permutaciones de las frecuencias. Los datos perdidos no se tuvieron en cuenta 
para estos análisis y la hipótesis nula (locus en equilibrio) fue rechazada cuando la 
probabilidad de la muestra en equilibrio era menor de 0,05. 
Además se decidió determinar la independencia entre parejas de loci mediante 
la misma metodología en las mismas poblaciones. Para evitar que el desequilibrio 
dentro de locus afectara a la significación del desequilibrio entre pares de loci, se 
preservaron los genotipos dentro de locus a la hora de realizar las permutaciones.   
 
Pruebas de neutralidad de los alelos 
Para conocer si la selección está actuando sobre alguno de los loci estudiados se 
realizó la prueba de Schaffer et al., (1977). Esta prueba es una modificación de la 
metodología propuesta con anterioridad por Fischer y Ford (1947) para aumentar el 
poder al detectar los efectos de la selección y parte de la misma hipótesis nula: la 
deriva es la única explicación de las variaciones observadas en las frecuencias génicas 
de una generación a otra.  
Para aplicar esta prueba, se asume que los individuos son muestreados al azar e 
independientemente de una población con polinización libre y que, por tanto, el 
muestreo de los genes sigue una distribución binomial. La frecuencia de los genes (y 
por tanto de sus varianzas) será dependiente de la generación inicial. Para eliminar 
esta dependencia se ejerció una transformación de los datos, convirtiendo la variable 
binomial en una variable normal con varianza 1/N, donde N es el número de genes. 
Con lo que la transformación queda de la siguiente manera: 
    
 
Mediante la utilización de las frecuencias de la población base como origen, se 
calculó la matriz de varianzas-covarianzas de las frecuencias génicas transformadas, 
según explica Schaffer et al. (1977). Para este caso, la suma de cuadrados de la 
frecuenciasen 12
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desviación de las observaciones respecto a la frecuencia transformada del alelo en la 
población, se mantiene bajo la hipótesis nula, siendo una distribución χ2 con un grado 
de libertad menos que el número de generaciones estudiado. La hipótesis nula será 
rechazada cuando el valor obtenido sea significativamente superior al valor tabulado 
para la distribución χ2, y nos determinará si los cambios en las frecuencias alélicas son 
debidos al efecto de la selección.  
 
Tamaño efectivo de la población 
El tamaño efectivo (Ne) de la población en la generación tercera de la selección 
recurrente recíproca, para ambos sintéticos EZS33 y EZS34 y sus intervalos de 
confianza al 95%, se calcularon mediante el método temporal propuesto por Waples 
(1989) que permite el cálculo de Ne a partir de la varianza estandarizada del cambio 
de las frecuencias alélicas. Dicha varianza (f) se estimó mediante la fórmula de Nei y 
Tajima (1981) en base a los resultados expuestos por Labate et al. (1999). El numerador 
representa el cambio en las frecuencias alélicas de dos muestras tomadas en momentos 
diferentes, mientras que por otro lado, el denominador estandariza los valores entre 





               donde: x es la frecuencia del alelo en la generación inicial. 
                           y es la frecuencia del alelo en la generación final.   
 
La estimación del tamaño efectivo se hace basándose en el plan II de muestreo 
expuesto por Nei y Tajima (1981), que asume que el tamaño de la población es mayor 
que Ne y que, por tanto, los individuos muestreados y los que dieron lugar a la 
siguiente generación son muestras independientes de un mismo conjunto de gametos. 
La fórmula a emplear es: 
 
          
 
  donde:  t es el número de generaciones (en nuestro caso son 3) 
     fm es la media de f para todos los loci 
     S0 y St son el nº de individuos diploides muestreados en C1 y C3. 
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siendo: n el número de alelos independientes  
 
 Para evitar el sesgo causado por los alelos con frecuencias iniciales muy altas, 
los loci con el alelo más común en frecuencias mayores de 0,9 en el ciclo inicial C0 de 
EZS33 o de EZS34, fueron eliminados del análisis (Labate et al., 1999; Butrón et al., 
2005). El tamaño efectivo de la población se calculó usando todos los loci restantes y 
también dividiendo estos loci en loci neutros, en función de los resultados obtenidos 
mediantes la prueba de Schaffer. 
 
Distancia genética entre poblaciones 
 Una vez obtenidos los datos genéticos, se estudió la similitud genética entre las 
poblaciones mediante el cálculo de la distancia genética. De entre las diferentes 
fórmulas disponibles para este cálculo se eligió la propuesta por Nei en 1978. Esta 
fórmula proporciona estimadores no sesgados de la distancia genética cuando el 
tamaño de la muestra o la distancia entre las poblaciones son pequeños, y no se 
diferencia prácticamente del valor obtenido mediante la distancia estándar de Nei 
(1972), en el resto de los casos. Para la construcción del dendrograma como método de 
agrupamiento se eligió el UPGMA (Unweigthed Pair Group Method With Arithmetic 
mean) en base a los resultados expuestos por Nei et al. (1983). 
Los análisis de distancias genéticas y construcción del dendrograma se 
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4 RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
En este trabajo de investigación se ha evaluado la respuesta de dos poblaciones 
sintéticas de maíz tras varios ciclos de selección recurrente recíproca y también la 
eficacia del programa de selección tomando como carácter principal el rendimiento de 
grano. En todos los casos el carácter determinante de selección fue el rendimiento de 
grano y también la sanidad de la planta, medida por su comportamiento frente a los 
insectos barrenadores del tallo (Ostrinia y Sesamia). Por un lado, se ha estudiado la 
respuesta directa a la selección y la respuesta indirecta y correlacionada obtenida en 
otros caracteres de interés agronómico relacionados con el rendimiento. De forma 
paralela se ha realizado un estudio sobre las poblaciones mediante el empleo de 
marcadores moleculares, con el objetivo de verificar la evolución y los cambios de 
estructura en las poblaciones a través del programa de selección.  
En el proceso de los análisis, y respecto al diseño estadístico, el primer paso 
realizado fue la determinación de la eficiencia del látice para todos los caracteres 
agronómicos evaluados. En el caso de una eficiencia del látice superior del 105%, 
para un carácter concreto, se usaron las medias ajustadas por los efectos de los 
bloques, pero si es inferior al 105% se mantienen las medias sin ajustar (tabla A.8 del 
anexo). En la tabla 13 se puede apreciar la eficiencia del látice y los cuadrados medios 
del error por bloques completos aleatorizados ajustados para los caracteres 
agronómicos de mayor interés, que difieren de los bloques no ajustados cuando la 
eficiencia fue superior al 105%. Este hecho se presenta en alrededor de la mitad de los 
caracteres, y sólo en el carácter vigor de plántula se presenta en los cinco ambientes.  
Después de obtener las medias ajustados por el efecto látice (tabla A.10 del 
anexo) y los errores por bloques completos aleatorizados, en cada ambiente, se usó el 
procedimiento citado en el capítulo de materiales y métodos, para obtener el error 
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Tabla 13. Cuadrados medios del error por bloques aleatorios ajustados para el diseño látice en 
todos los ambientes 
 
AMB VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
Error bloques alea.(sin ajustar) 1 0,17 2,47 6,99 902931 1,30 104,93 
Grados de libertad (ajustados) 1 89 89 110 110 110 110 
Eficiencia del látice 1 118,01 105,23 89,56 100,07 93,65 104,01 
Error Bloques alea.(ajustado) 1 0,14 2,35 6,99 902931 1,30 104,93 
              
Error bloques alea.(sin ajustar) 2 0,24 2,45 21,82 1460994 1,87 -- 
Grados de libertad (ajustados) 2 89 110 110 89 89 -- 
Eficiencia del látice 2 153,98 104,60 100,00 164,59 108,13 -- 
Error Bloques alea.(ajustado) 2 0,15 2,45 21,82 887656 1,73 -- 
              
Error bloques alea.(sin ajustar) 3 0,15 2,25 21,50 1469342 2,38 104,97 
Grados de libertad (ajustados) 3 89 110 110 89 110 89 
Eficiencia del látice 3 112,75 96,94 100,38 105,29 101,15 125,44 
Error Bloques alea.(ajustado) 3 0,13 2,25 21,50 1395519 2,38 83,68 
              
Error bloques alea.(sin ajustar) 4 0,29 2,49 46,45 2290031 2,44 101,10 
Grados de libertad (ajustados) 4 89 89 110 89 89 110 
Eficiencia del látice 4 120,00 111,72 101,32 122,64 110,17 100,04 
Error Bloques alea.(ajustado) 4 0,29 2,23 46,45 1867279 2,21 101,10 
              
Error bloques alea.(sin ajustar) 5 0,09 1,60 30,70 446585 1,69 49,50 
Grados de libertad (ajustados) 5 89 110 110 89 110 89 
Eficiencia del látice 5 113,33 95,83 102,20 106,50 101,24 119,71 
Error Bloques alea.(ajustado) 5 0,08 1,60 30,70 419328 1,69 41,35 
Combinado error (MS)   0,053 0,725 8,498 364847,6 0,621 22,071 
suma de G.L.   445 508 550 466 508 398 
G.L.: grados de libertad 
--: datos perdidos 
 
4.1 EVALUACIÓN AGRONÓMICA DE LAS POBLACIONES PER SE 
Y SUS CRUZAMIENTOS 
 
4.1.1 FACTORES DE VARIACIÓN 
En un primer análisis se ha determinado la influencia del ambiente sobre la 
diferencia entre genotipos para los diferentes caracteres agronómicos, para ello se ha 
calculado la varianza atribuible al factor interacción “genotipo x ambiente”. Los 
resultados aparecen reflejados en la tabla A.9 del anexo, y para determinados 
caracteres agronómicos en la tabla 14. En dicha tabla se muestra como dos caracteres 
agronómicos, número de hojas y sanidad, no están influenciados por el ambiente 
puesto que no son significativos. Ambos caracteres dependen fundamentalmente de 
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la varianza genotípica del material. Por otro lado, los cuadrados medios asociados a 
los tratamientos (genotipos) han sido significativos para todos los casos, lo que nos 
indica que existen diferencias estadísticas entre los genotipos. Se podría afirmar que 
casi todos los caracteres agronómicos han mostrado dependencia al factor ambiental, 
a excepción del número de hojas y la sanidad de mazorca, pero que la alta 
significación encontrada en los genotipos determina diferentes respuestas en los 
tratamientos que permitirán ser clasificados. 
 
Tabla 14. Cuadrados medios de la interacción Tratamiento x Ambiente (TxA), para caracteres de 
mayor interés agronómico 
  HUMED ALTPLA ALTMAZ HOJAS LONMAZ NUMFIL CONICI SANI 
Interacción TxA (MS) 1,1** 34,8** 20,7** 0,1 59,7** 0,23** 0,21** 0,01 
G.L interacción 220 165 165 165 220 220 220 220 
  
Tratamientos (MS) 13,3** 577,4** 327,9** 1,1** 356,1** 6,24** 3,73** 0,01** 
G.L tratamientos  55 55 55 55 55 55 55 55 
Comb. error (MS) 0,621 22,071 11,415 0,078 34,821 0,151 0,159 0,007 
suma de G.L. error 508 398 377 377 487 550 508 508 
*, **: significación al nivel 5% y 1%, respectivamente 
G.L: grados de libertad 
 
Estos resultados resultan bastante coherentes con lo esperado, por lo que 
vamos a profundizar en el estudio de las fuentes de variación y valorar la respuesta 
al alto valor de la interacción “genotipo x ambiente”.  
 
4.1.2 ANÁLISIS DE VARIANZA 
En los análisis combinados de varianza consideramos el desglose de las 
distintas fuentes de variación. Los tratamientos (genotipos) se han dividido en cuatro 
grupos: 1) ciclos de selección de ambas poblaciones, 2) cruzamientos intervarietales 
entre ciclos de selección, 3) cruzamientos prueba entre los ciclos y líneas puras 
probadoras de aptitud combinatoria, y 4) híbridos simples como testigo de 
referencia. Se ha añadido otro factor que relaciona esos cuatro grupos y que se ha 
denominado “entre grupos”, con la finalidad de analizar la varianza interna dentro de 
los cuatro grupos y entre ellos.  
  VIGOR FLOMAS PLATOT PORVOL PORTRO PORENC MAZTOT RENDIM 
Interacción TxA (MS) 0,06* 1,2** 4,8** 5,0** 5,3** 13,6** 16,4** 1121231** 
G.L interacción 220 220 220 220 220 220 220 220 
Tratamientos (MS) 0,56** 36,5** 15,6** 31,9** 33,4** 123,1** 68,6** 88019150** 
G.L tratamientos  55 55 55 55 55 55 55 55 
Comb. error (MS) 0,053 0,725 3,645 3,555 3,262 8,498 6,941 364847 
suma de G.L. error 445 508 466 550 529 550 508 466 
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Esos análisis combinados mostraron abundantes diferencias altamente 
significativas (P=0,01) entre genotipos para casi todos los caracteres de interés 
agronómico, exceptuando el vigor que no fue significativo para las poblaciones per se, 
ni para los híbridos testigo (tabla 15 y tabla A.11 del anexo para todos los caracteres). 
La interacción “genotipo x ambiente” fue significativa para poblaciones y cruzamientos 
intervarietales para algunos caracteres (floración, humedad de grano y altura de 
planta) y también cabe destacar la alta significación para rendimiento en 
cruzamientos intervarietales. En general y para la mayoría de los caracteres, las 
diferencias entre genotipos se debieron principalmente a las diferencias entre grupos.  
 
Tabla 15. Cuadrados medios del ANOVA combinado de todos los genotipos evaluados en todos los 
ambientes, para los caracteres de mayor interés agronómico  
 
VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
M.S Genotipos             
Poblaciones 0,04 22,89** 147,30** 822196,8* 486,90** 3,60* 
G.L Poblaciones 7 7 7 7 7 7 
Cruz. Intervarietales 0,17** 10,29** 125,10** 6017580,3** 2,45** 513,89** 
G.L Cruz. Intervarietales 27 27 27 27 27 27 
Cruz. Prueba 0,23** 29,76** 41,98** 3387529,4** 21,01** 402,92** 
GL Cruz. Prueba 15 15 15 15 15 15 
Híbridos Testigo 0,32 3,54** 100,39* 12445231,7** 410,19** 16,98** 
G.L Híbridos testigo 3 3 3 3 3 3 
Entre grupos 7,08** 371,06** 478,56** 72232569,1** 91,67** 2400,76** 
G.L entre grupos 3 3 3 3 3 3 
M.S Genotipo x Ambiente             
Poblaciones 0,07 1,38** 10,94 446800,7 47,82** 1,26** 
G.L Poblaciones 28 28 28 28 21 28 
Cruz. Intervarietales 0,06 1,14** 10,52 627287,9** 0,86** 32,19** 
G.L Cruz. Intervarietales 108 108 108 108 81 108 
Cruz. Prueba 0,06 1,13** 10,46 962110,1** 0,98** 33,47* 
GL Cruz. Prueba 60 60 60 60 45 60 
Híbridos Testigo 0,10* 1,07 11,74 1426229,8** 27,66 1,40** 
G.L Híbridos testigo 12 12 12 12 9 12 
Entre grupos 0,26** 2,53** 66,81** 7630998** 3,84** 42,14* 
G.L entre grupos 12 12 12 12 9 12 
combinado error (MS) 0,05 0,72 8,50 364847,62 0,62 22,07 
suma de G.L. 445 508 550 466 508 398 
*, **: significación al nivel 5% y 1%, respectivamente 
G.L grados de libertad 
 
En la tabla 16 se muestra la partición de la fuente de variación “genotipos“ para 
evaluar la respuesta del cruzamiento interpoblacional EZS34xEZS33 y sus ciclos 
avanzados de selección, y las poblaciones per se. El conjunto de todos los caracteres se 
muestra en la tabla A.12 del anexo. Para el estudio de la respuesta se ha dividido la 
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suma de cuadrados de los genotipos en su componente lineal y cuadrático.  
Para los caracteres alturas de planta y de mazorca se puede observar un 
comportamiento lineal, altamente significativo, para las tres clases de genotipos 
(poblaciones EZS33 y EZS34 per se y su cruzamiento). En la altura de planta no se 
encontró interacción “genotipo x ambiente” en ninguna de las poblaciones, y para 
altura de mazorca hubo significación de efecto ambiental para ambas poblaciones. 
Otros caracteres de interés fueron la floración y el número de hojas, con componentes 
lineales altamente significativos para el cruzamiento intervarietal y para EZS34. El 
rendimiento presentó un componente lineal significativo en el cruzamiento entre las 
poblaciones, y otro cuadrático, altamente significativo para la población EZS34. En 
ambos sintéticos no se presentan interacciones significativas para “genotipo x 
ambiente”. 
Por poblaciones, EZS33 mostró un componente lineal significativo para 
encamado de plantas (tronchadas y volcadas), alturas de planta y de mazorca, 
conicidad y sanidad. El componente cuadrático solo se dio en humedad y número de 
filas. La población EZS34 reveló un componente lineal significativo con los caracteres 
de floración, humedad de grano, altura de planta y de mazorca, hojas y número de 
filas. El componente cuadrático solo fue significativo en rendimiento y sanidad. De 
esos resultados cabe resaltar que los ciclos avanzados de selección de ambas 
poblaciones parecen mostrar una mejoría respecto a los ciclos iniciales, aunque no de 
forma significativa.  
Si analizamos los caracteres que resultan ser estadísticamente diferentes, en 
EZS33 se presentan ocho caracteres cuyo componente lineal ha sido significativo 
frente a seis de EZS34, aunque tan solo dos de ellos (altura de planta y de mazorca) 
se presentan en ambos sintéticos. Estos datos demuestran el elevado potencial que 
presentan estos sintéticos, y se puede afirmar que estas poblaciones son muy 
adecuadas para su cruzamiento entre sí o para su uso como líneas heteróticas en la 
generación de nuevos materiales.  
La respuesta a la selección para rendimiento fue mejor en EZS33 que en 
EZS34, aunque en ninguno de los dos sintéticos la respuesta lineal fue significativa. 
La diferencia básica entre estas poblaciones, tal y como ya se ha descrito, radica en la 
naturaleza genética inicial de ambas. La formación de EZS33 fue a partir de cuatro 
variedades locales españolas, habiendo sido seleccionadas en un ambiente similar al 
de origen de las variedades y, por tanto, podemos suponer que presenta una mayor 
cantidad de genes favorables para el rendimiento en esas condiciones. Estos 
resultados coinciden con los observados por otros trabajos, como el de Vales et al. 
(2001) y Romay et al. (2009), quienes detectaron una mejor respuesta a la selección 
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por parte del sintético mejor adaptado a las condiciones de los ensayos.  
El análisis de la partición de la fuente de variación del cruzamiento 
EZS34xEZS33 y sus ciclos, ha presentado un componente significativo lineal, no así el 
cuadrático, en el rendimiento lo que nos indica que la respuesta de selección no ha 
alcanzado su máxima expresión. Otros caracteres destacados con un componente 
lineal significativo fueron floración, plantas tronchadas, altura de planta y de 
mazorca, número de hojas y de filas. En ninguno de estos caracteres se detectó un 
valor elevado en el modelo de la interacción “genotipo x ambiente”, por lo que se 
atribuyen las diferencias entre los genotipos a causas debidas a efectos de los 
tratamientos y no del ambiente (tabla 16).  
 
Tabla 16. Cuadrados medios del ANOVA combinado de las poblaciones sintéticas y sus 
cruzamientos en todos los ambientes y para los caracteres de mayor interés agronómico 
 
L_VIGOR Q_VIGOR L_FLOMAS Q_FLOMAS L_PORENC Q_PORENC 
M.S Genotipos             
EZS33 0,04 0,07 1,69 0,55 57,55** 0,37 
G.L EZS33 1 1 1 1 1 1 
    
EZS34 0,03 0,02 25,63** 1,06 27,43 5,39 
G.L EZS34 1 1 1 1 1 1 
    
EZS33xEZS34 0,43 0,01 8,86** 0,98 22,31 40,84* 
G.L EZS33xEZS34 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipos x Ambiente          
EZS33xAMB 0,01 0,05 1,58 0,81 18,96 10,21 
G.L EZS33xAMB 4 4 4 4 4 4 
  
EZS34xAMB 0,04 0,04 0,33 0,74 5,48 3,29 
G.L EZS34xAMB 4 4 4 4 4 4 
  
EZS33xEZS34xAMB 0,15* 0,04 1,55 0,59 12,80 1,91 
G.L EZS33xEZS34xAMB 4 4 4 4 4 4 
Combinado error (MS) 0,053 0,725  8,498  
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Tabla 16. Continuación. 
 *, **: significativo al nivel del 5% y 1%, respectivamente 
G.L grados de libertad 
L_(   ): respuesta lineal, Q_(  ): respuesta cuadrática 
 
Desde el punto de vista de la mejora genética, este resultado es óptimo puesto 
que nos indica que existen diferencias significativas en los cruzamientos entre los 
ciclos iniciales y los avanzados, pudiendo afirmar que el programa de selección 
recurrente recíproca desarrollado ha ocasionado cambios favorables en los ciclos de 
selección, evaluado por sus cruzamientos. 
 
4.1.3 ANALISIS DE LOS CRUZAMIENTOS PRUEBA CON LÍNEAS PURAS 
Ambas poblaciones sintéticas EZS33 y EZS34 se cruzaron por tres líneas puras, 
B93, EP42 y EZ6, reconocidas por ser buenas probadoras de aptitud combinatoria. El 
objetivo de estos cruzamientos ha sido la evaluación de la respuesta de los 
cruzamientos entre los sintéticos EZS33 y EZS34 y las líneas puras para definir 
nuevos grupos heteróticos, alternativos a los actualmente en uso y comprobar como 
la selección les afectó. Los resultados de estos cruzamientos se muestran en la tabla 
A.13 del anexo. 
Los elementos propuestos para formar nuevos patrones heteróticos, quedan 
definidos por los genotipos siguientes:  
L_RENDIM Q_RENDIM L_HUMED Q_HUMED L_ALTPLA Q_ALTPLA 
M.S Genotipos             
EZS33 159504 181916 5,87 8,05** 276,6** 8,1 
GL EZS33 1 1 1 1 1 1 
        
EZS34 169986 4560965** 6,33** 1,15 2240,6** 219,9 
G.L EZS34 1 1 1 1 1 1 
        
EZS33xEZS34 1514292* 633,4 0,19 0,50 1800,1** 0,0 
G.L EZS33xEZS34 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipos x Ambiente          
EZS33xAMB 433416 219287 1,62* 1,39´´ 32,6 28,6 
G.L EZS33xAMB 4 4 4 4 3 3 
      
EZS34xAMB 163213 217749 0,42 0,47 40,0 68,2* 
G.L EZS34xAMB 4 4 4 4 3 3 
      
EZS33xEZS34xAMB 491118 418569 0,50 1,82* 2,1 38,3 
G.L EZS33xEZS34xAMB 4 4 4 4 3 3 
Combinado error (MS) 364847,62 0,621 22,071 
suma de G.L. 466 508 398 
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EZS33: población sintética representativa de la España seca, formada por maíz de 
grano liso. 
EZS34: población sintética representativa del maíz dentado del USA-Corn Belt.  
EP42: Línea pura de grano liso, obtenida en la Misión Biológica de Galicia-CSIC, y 
representativa del germoplasma de la España húmeda. 
B93: Línea pura americana, de grano dentado, obtenida en Iowa (USA) y 
representativa del grupo heterótico Lancaster.
EZ6: Línea pura de grano liso, obtenida en la Estación Experimental de Aula Dei-
CSIC, y representativa de la España seca. 
Para realizar los cruzamientos prueba entre las dos poblaciones sintéticas y las 
tres líneas puras, se realizó un diseño de cruzamientos, quedando finalmente 
dispuestos los cruzamientos de la siguiente forma: 
 
EZS33     EZS34 
             (C0, C1, C2 y C3)          (C0, C1, C2 y C3) 
 
 Liso español                             Liso español           Dentado Reid        Dentado Reid                                        
x dentado Lancaster            x húmedo español        x húmedo español           x liso español 
 
B93    EP42     EZ6  
 
              
Para el carácter rendimiento de grano se han obtenido diferencias altamente 
significativas para los cruzamientos EZS33xEP42 y EZS34xEZ6, y solo significativas 
para EZS34xEP42 (tabla 17). El componente cuadrático sólo ha sido significativo 
(P<0,05) para el cruzamiento EZS34xEP42 y parece indicar mayor incremento en los 
ciclos intermedios que en los finales, aunque se mantiene una relativa proporción 
lineal.  
El cruzamiento EZS33xB93 ha mostrado significación a un nivel inferior (P= 
0,1), y la interacción con el ambiente ha resultado ser no significativa para el conjunto 
de cruzamientos; este aspecto es muy positivo e indica que las diferencias 
encontradas han sido causadas fundamentalmente por la acción de  los genotipos. 
Este cruzamiento fue altamente significativo en su componente lineal para altura de 
la mazorca, número de filas y conicidad, y para humedad de grano, altura de 
mazorca y número de filas para el componente cuadrático. Estos resultados parecen 
ser debidos más a la acción de la línea B93 que a la propia población, pues aportó un 
incremento en los valores de estos caracteres en concordancia con los datos obtenidos 
por Garay et al., 1996b.  
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El cruzamiento EZS33xEP42 resultó ser superior para vigor, floración, 
porcentaje de plantas volcadas, longitud de la mazorca y conicidad. Estos mayores 
valores parecen estar más influidos por la línea pura EP42, que fue desarrollada en 
Pontevedra y que aporta un claro beneficio en caracteres ligados a la precocidad y 
resistencia a los taladros. El rendimiento ha mostrado ser otro carácter mejorado, 
probablemente por estar ligado a otros caracteres más secundarios que se han 
mejorado como la disminución del porcentaje de encamado (plantas tronchadas + 
volcadas), y otros caracteres de mazorca ligados al rendimiento.  
El patrón EZS34xEP42 mostró un claro incremento lineal en los valores para 
floración, rendimiento y altura de mazorca y, al igual que en el caso anterior, las 
mejoras en los valores de floración y altura de mazorca podrían ser atribuibles a la 
acción de la línea EP42. La interacción del genotipo con el ambiente ha sido poco 
notable, y sólo dos caracteres han mostrado una clara interacción ambiental, 
rendimiento y altura de planta.  
Por último, el cruzamiento prueba EZS34xEZ6 destacó en floración,  
rendimiento y altura de mazorca. La línea EZ6 ha provocado cierto retraso de la 
floración masculina, ya que es una línea relativamente tardía, aunque aportó una 
clara mejoría en caracteres de mazorca.  
Con estos resultados se podría resumir afirmando que el sintético EZS33 
aportó al cruzamiento rusticidad, conicidad de la mazorca y sobre todo buena 
adaptabilidad. Mientras que EZS34 contribuyó en incrementar los valores de los 
caracteres de mazorca y, especialmente, en el rendimiento de grano.  
En general y en términos de rendimiento de grano, parece que el 
comportamiento de estas poblaciones ha sido superior para los cruzamientos de B93 
(Lancaster)xEZS33 y EZ6xEZS34 (Reid), que en ambos casos corresponden a los 
cruzamientos entre germoplasma de grano liso español (EZS33 y EZ6) con 
germoplasma dentado americano (B93-Lancaster y EZS34-Reid). Este resultado 
coincide con lo reseñado en otros trabajos anteriores (Sinobas y Monteagudo, 1994, 
1996; Garay et al., 1996b; Soengas et al., 2003), aunque dentro de ese esquema general 
de comportamiento heterótico, las poblaciones españolas muestran un mayor nivel 
de heterosis en cruzamientos con germoplasma Reid que con el de origen Lancaster.  
Por otro lado, los valores más bajos de rendimiento se han observado en los 
otros dos esquemas de cruzamiento, España seca (EZS33) x España húmeda (EP42) y 
germoplasma americano Reid (EZS34) x España húmeda (EP42). De ello se deduce 
que la línea EP42, representante del grupo heterótico España húmeda, parece 
mostrar valores de aptitud combinatoria específica con menor efecto heterótico. 
Otros cruzamientos con esquema de España húmeda x germoplasma dentado US-
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Reid fueron ensayados por Romay (2009) que obtuvo unos resultados mediocres de 
rendimiento, similares a los obtenidos en este trabajo. La clara mejoría en caracteres 
relacionados con el rendimiento, puede ser atribuible a la distancia genética entre los 
sintéticos integrantes de los cruzamientos, que al cruzarse entre sí maximizan la 
acción de la heterosis.  
A la vista de estos resultados, parece mostrarse que el programa de mejora 
recíproca en ambas poblaciones sintéticas está acentuando el patrón heterótico al 
alterar las frecuencias de los genes con efectos principalmente no aditivos, que se 
complementan de forma óptima con los grupos heteróticos americanos Reid y 
Lancaster. Si el componente de la varianza para la aptitud combinatoria general es 
poco elevado, y no significativo, sugeriría que la acción de genes aditivos podría ser 
más importante que la de los no aditivos, para rendimiento de grano, en un conjunto 
amplio de materiales (Vasal et al., 1992; Welcker et al., 2005; Malvar et al., 2008; 
Makumbi et al., 2011). Por otro lado, si la varianza es significativa, como en nuestro 
caso, implicaría que la acción no aditiva de los genes es más determinante (Pal y 
Prodhan, 1994; De Souza et al., 2009; Balestre et al., 2010; Shiri et al., 2010; Devi y 
Singh, 2011;).  
Estos resultados podrían indicar que las poblaciones mejoradas pueden 
suponer una fuente de nuevos genes que aporten una mayor variabilidad al material 
americano y europeo, actualmente en uso. Además esas poblaciones se presentan 
como nuevos materiales heteróticos alternativos, muy interesantes para la formación 
de cruzamientos que aprovechen su especial aptitud combinatoria entre ellas, o para 
la formación de nuevos materiales y sus líneas derivadas, como ya se ha visto en 
trabajos anteriores con otros germoplasmas europeos (Ordás, 1991; Álvarez et al., 
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Tabla 17. Cuadrados medios del ANOVA combinado. Partición de la fuente de variación de los 
cruzamientos prueba 
 
  L_VIGOR Q_VIGOR L_FLOMAS Q_FLOMAS L_PORENC Q_PORENC 
M.S Genotipos            
EZS33xB93 0,00 0,04 0,14 0,44 4,41 14,07 
G.L EZS33xB93 1 1 1 1 1 1 
EZS33xEP42 0,70** 0,03 2,71* 4,73** 154,93** 28,48 
G.L EZS33xEP42 1 1 1 1 1 1 
EZS34xEZ6 0,06 0,02 9,23** 0,08 0,33 0,67 
G.L EZS34xEZ6 1 1 1 1 1 1 
EZS34xEP42 0,11 0,00 14,50** 25,30** 1,08 3,31 
G.L EZS34xEP42 1 1 1 1 1 1 
M.S  Genotipo x Amb.       
EZS33xB93xAMB 0,02 0,08 0,06 0,08 9,49 7,74 
G.L EZS33xB93xAMB 4 4 4 4 4 4 
EZS33EP42xAMB 0,11 0,04 0,32 1,25 12,67 11,06 
G.L EZS33xEP42xAMB 4 4 4 4 4 4 
EZS34xEZ6xAMB 0,02 0,01 1,33 0,79 6,37 4,43 
G.L EZS34xEZ6xAMB 4 4 4 4 4 4 
EZS34xEP42xAMB 0,09 0,05 0,49 0,48 23,93* 5,12 
G.L EZS34xEP42xAMB 4 4 4 4 4 4 
Comb. error (MS) 0,053 0,725 8,498 
suma de G.L. 445 508       550  
L_RENDIM Q_RENDIM L_HUMED Q_HUMED L_ALTPLA Q_ALTPLA 
M.S Genotipos            
 EZS33xB93 1220313 489294 1,23 15,70** 129,80 3,69 
G.L EZS33xB93 1 1 1 1 1 1 
EZS33xEP42 2927267** 261985,2 0,20 1,01 49,49 359,10** 
G.L EZS33xEP42 1 1 1 1 1 1 
EZS34xEZ6 2617056** 1050139 1,96 0,76 60,95 42,54 
G.L EZS34xEZ6 1 1 1 1 1 1 
EZS34xEP42 1377038* 1509976* 1,12 0,33 172,96 17,08 
G.L EZS34xEP42 1 1 1 1 1 1 
M.S  Genotipo x Amb.        
EZS33xB93xAMB 183196 966235* 0,43 0,32 57,95* 35,93 
  G.L EZS33xB93xAMB 4,0 4 4 4 3 3 
EZS33EP42xAMB 439422 1637164** 0,32 0,30 5,61 12,42 
 G.L EZS33xEP42xAMB 4,0 4 4 4 3 3 
EZS34xEZ6xAMB 436932 1658338** 0,58 0,58 65,05* 0,31 
 G.L EZS34xEZ6xAMB 4,0 4 4 4 3 3 
EZS34xEP42xAMB 361158 226074 0,20 0,01 60,57* 48,53 
 G.L EZS34xEP42xAMB 4 4 4 4 3 3 
Comb. error (MS)  364847,621 0,621 22,071   
suma de G.L. 466   508   398   
*, **: significación al nivel del 5% y 1%, respectivamente 
G.L grados de libertad 
L_(   ): respuesta lineal, Q_(  ): respuesta cuadrática 
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4.1.4 MEDIAS DE LOS CARACTERES AGRONÓMICOS 
  Valores medios  
En este apartado se exponen los resultados de los valores medios corregidos 
según la eficacia del látice, en los casos que se requirió para algunos caracteres de 
relevancia agronómica (tabla 18). Además, se indica el valor de la mínima diferencia 
significativa (MDS) para una significación de (P<0,05), cuando las medias para el 
carácter en cuestión fueron significativas. Los valores de las medias para todos los 
caracteres evaluados se pueden consultar en la tabla A.14 del anexo. 
Respecto a los valores de las medias de rendimiento de grano en los ciclos per 
se, destaca como el más productivo el C1 del sintético EZS34 con 7.058 kg/ha, seguido 
del ciclo C2. Entre estos ciclos no hubo diferencias significativas, aunque sí las hubo 
con los ciclos C0 y C3, y en este caso se observa una clara tendencia cuadrática 
corroborada por sus resultados. Esa tendencia cuadrática maximiza los valores del 
rendimiento en los ciclos C1 y C2, y los minimiza en el ciclo más avanzado (C3), lo 
que pudiera ser debido más a posibles efectos de consanguinidad y pérdida de 
variabilidad genética. Por otro lado, la población lisa EZS33 obtuvo el mayor 
rendimiento en el ciclo más avanzado (C3) que fue significativamente diferente del 
resto de ciclos, y por ello se podría deducir que la población EZS33 ha respondido 
mejor al programa de selección, probablemente por causa de su origen genético 
formado por variedades españolas ampliamente adaptadas a las condiciones 
ambientales de selección y evaluación. 
Otros trabajos similares sobre la selección recurrente simple con las 
poblaciones EZS1 y EZS2 (Álvarez et al., 1993; Garay et al., 1996a; Garay et al., 
1996b), o con otras también españolas adaptadas (Vales et al., 2001; Romay et al., 
2011) muestran en los ciclos avanzados de selección (C3) unos rendimientos 
superiores a los originales, a veces con diferencias pequeñas pero significativas. En 
otros trabajos previos con las mismas poblaciones EZS1 y EZS2, Ruiz de Galarreta y 
Álvarez (2007) muestran incrementos de rendimiento por ciclo de selección 
superiores a los obtenidos por otros autores con esquemas de selección semejantes 
(Ordás, 1991; Vales et al., 2001), que lo atribuyen al diferente origen geográfico de las 
poblaciones que, por otra parte, producen una gran heterosis entre sí.  
Garay et al. (1996b) confirman que la población EZS2 (progenitora de EZS34) 
contribuyó en los cruzamientos a la mejora del carácter encamado, mientras que 
EZS1 (progenitora de EZS33) produjo reducción del tamaño de planta y fue una 
buena fuente de precocidad, por lo que consideran a ambas, EZS1 y EZS2, 
complementarias para estos caracteres. Esos resultados están en línea con lo expuesto 
en nuestro trabajo. Durante el proceso de selección recurrente simple, la ganancia por 
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ciclo obtenida en rendimiento de grano, fue mucho mayor en EZS2 que en EZS1, 
9,2% frente a 3,7%, respectivamente (Garay et al., 1996a). Un método para mejorar los 
resultados de este programa de selección, en relación en el incremento de 
ganancia/ciclo de selección, podría ser realizar una parte del programa de selección 
en diferentes ambientes, para que los genes seleccionados puedan presentar un buen 
comportamiento en diferentes situaciones o bien modificar el programa de selección 
aplicando el método propuesto por Moreno-González (1986) con evaluaciones en 
diferentes situaciones ambientales. Romay et al. (2011) apunta que esa posibilidad 
podría conferir estabilidad a los sintéticos permitiendo maximizar los recursos de 
esos materiales.  
En cuanto a los cruzamientos intervarietales entre ambos sintéticos, EZS34 x 
EZS33, destacaron significativamente los de los ciclos más avanzados de selección, 
C2 y C3 (figura 6). En términos generales, estos cruzamientos más avanzados 
presentaron diferencias con los iniciales (C0 y C1) y por ello se podría afirmar el buen 
efecto de la selección y la excelente progresión de los materiales en la expresión de su 
heterosis, presentando notables incrementos de los efectos genéticos por dominancia 
y acumulación de genes favorables.  
El cruzamiento con el valor más elevado en rendimiento de grano fue 
EZS34C3 x EZS33C2 con 9.910 kg/ha, en lugar del en teoría esperado EZS34C3 x 
EZS33C3, y la razón más probable podría residir en los cambios en las frecuencias 
génicas de los alelos favorables y en este caso los cruzamientos interpoblacionales 
entre ciclos avanzados han sido superiores a los de ciclos iniciales. El hecho de que el 
cruzamiento con mayor producción fuera entre ciclos avanzados, pero no en los más 
avanzados C3xC3, probablemente se deba a que la frecuencia génica en los loci que 
controlan los genes de rendimiento ha marcado un comportamiento más dominante 
y aumentando el distanciamiento entre los distintos loci recombinados de C2 con C3, 
y por ello se obtiene mayor respuesta heterótica. Si la frecuencia de los alelos 
favorables se incrementa, en al menos una población, y hay efectos de dominancia, es 
probable que la descendencia muestre toda esta sobredominancia, puesto que hereda 
efectos de dominancia genética sobre todos los loci complementarios (Eberhart et al., 
1973).  
Por otro lado, aunque el cruzamiento EZS34C3xEZS33C3 no ha resultado ser 
el más productivo, sí que parece mostrarse como un excelente material de partida 
por su alto valor potencial en la mejora genética. 
Los cruzamientos interciclos de la misma población resultaron ser 
estadísticamente inferiores a los interpoblacionales, como era de esperar dado que 
son cruzamientos de una misma población. La respuesta heterótica es escasa por 
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carecer de efectos de genes dominantes en determinados loci complementarios. Estos 
cruzamientos interciclos en ambas poblaciones se han realizado para poder evaluar 




Figura 6. Evolución del rendimiento durante la selección intrapoblacional (izquierda) e 
interpoblacional (derecha) 
 
En general los cruzamientos prueba de las poblaciones con las tres líneas 
puras tuvieron valores de rendimiento de grano similares a los de los híbridos 
intervarietales, y solo unos pocos resultaron significativamente superiores; los que 
mostraron mejores rendimientos fueron EZS34C3xEZ6 y EZS33C1xB93. En ambos 
cruzamientos se manifiestan dos grandes grupos heteróticos, el germoplasma 
dentado Corn Belt (ESZ34) x una línea lisa europea (EZ6), y el germoplasma liso 
europeo (ESZ33) x una línea dentada USA-Lancaster (B93), respectivamente. Entre 
ambos grupos heteróticos no se encontraron diferencias significativas, si bien sí que 
resultaron estadísticamente superiores a las otras dos fórmulas ensayadas, 
EZS33xEP42 y EZS34xEP42. La explicación podría estar relacionada con el inferior 
comportamiento heterótico de los patrones que incluyeron la línea pura EP42, como 
ya se ha comentado.  
Haciendo una comparación global de todos los cruzamientos para el carácter 
del rendimiento de grano, la media de los cuatro híbridos testigos de los ensayos fue 
de 9.634 kg/ha, y dos de ellos (Costanza y Helen) fueron los más productivos del 
conjunto de ensayos, con valores en torno a los 10.800 kg/ha. Sin embargo el 
cruzamiento EZS34C3xEZS33C2 obtuvo un valor de 9.910 kg/ha, superior a la media 
de los híbridos, y el cruzamiento prueba EZS33C1 x B93 produjo 9.957, que fue el 
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mayor valor de los obtenidos por un ciclo concreto de las poblaciones, y que fue muy 
superior a los otros dos híbridos testigos (B73xMo17 y Dracma).  
En otros caracteres de gran importancia agronómica como la humedad de 
grano en la cosecha, se observó que fue bastante semejante durante todo el proceso. 
Los valores oscilaron en menos de 1 punto porcentual entre los sintéticos, a 
excepción de los cruzamientos prueba con línea pura EP42, dónde sí que aparece 
reducido significativamente el valor de la humedad. Este hecho de la reducción de la 
humedad que aporta la línea EP42, probablemente sea debido a su selección dentro 
del programa de líneas puras que se lleva a cabo en la Misión Biológica de Galicia, en 
Pontevedra.  
El descenso del valor del encamado de planta fue significativo, debido 
principalmente al sintético EZS34 ya que, como se describió en el apartado de 
material vegetal, las líneas americanas que lo componen fueron seleccionadas por su 
resistencia al barrenador Ostrinia nubilalis. Además en el proceso de la selección per 
se, la respuesta positiva del encamado a la misma ha sido evidente, pues se partía de 
un 10,8% en el ciclo inicial C0, hasta el valor de 7,7% en el C3. De igual modo, ha sido 
muy positiva la selección en el sintético EZS33 pues se evoluciona desde un valor del 
20,8% de plantas encamadas en el ciclo inicial C0 hasta 16,2% en el ciclo avanzado 
C3. 
La floración mostró ser poco variable por efecto de la selección. La población 
EZS33 se ha mantenido bastante estable, sin mostrar diferencias significativas entre 
ciclos, mientras que la población americana ha reducido su floración, por efecto de la 
presión de selección y a la progresiva adaptación de ese material a nuestros ciclos de 
maduración.  
Por último, el vigor de plántula ha manifestado ser un carácter inusual, pues 
se esperaba que los mejores comportamientos fueran los que incorporasen como 
parental a la línea EP42, que en teoría aporta precocidad. Sin embargo los resultados 
han mostrado que estadísticamente los cruzamientos basados en la línea EZ6 han 
mostrado un mayor vigor. Probablemente, las condiciones locales de los ensayos en 
nuestras zonas más secas no hayan permitido maximizar la expresión de genes de 
este carácter en la línea gallega. Por otra parte cabe señalar que el vigor inicial en el 
maíz es fundamental en condiciones de altas infestaciones de malas hierbas, que 
someten al cultivo a una gran competencia por el agua y los nutrientes, y en 
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Tabla 18. Valores medios y mínima diferencia significativa de caracteres de relevancia 
agronómicos en todos los genotipos evaluados en todos los ensayos  
 
 VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
POBLACIONES Hojas Días % Kg/ha % cm 
EZS33C0 7,56 72,66 20,86 6.173 19,87 176,41 
EZS33C1 7,30 72,89 19,02 6.250 21,11 174,21 
EZS33C2 7,43 72,39 17,58 6.048 19,94 166,07 
EZS33C3 7,39 71,96 16,28 6.507 18,64 166,72 
EZS34C0 7,35 77,82 10,81 6.015 20,37 198,60 
EZS34C1 7,34 76,43 8,79 7.058 19,65 182,58 
EZS34C2 7,53 75,30 7,64 6.719 18,75 169,03 
EZS34C3 7,39 74,82 7,70 5.853 18,99 167,84 
MDS (5%) NS  1,79 10,56 453 1,64 62,90 
CRUZAM. 
INTERVARIETALES VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
EZS34C0xEZS33C0 7,43 74,68 13,41 8.249 19,92 208,07 
EZS34C1xEZS33C0 7,81 72,28 17,07 8.604 19,04 194,89 
EZS34C2xEZS33C0 7,72 74,25 17,16 8.694 19,52 183,84 
EZS34C3xEZS33C0 7,95 73,17 13,08 8.640 19,57 192,89 
EZS34C0xEZS33C1 7,82 73,82 17,76 8.054 19,87 198,86 
EZS34C1xEZS33C1 7,61 72,99 18,82 8.731 19,69 200,79 
EZS34C2xEZS33C1 7,67 73,63 12,18 8.286 19,74 192,03 
EZS34C3xEZS33C1 7,76 71,14 16,76 8.897 18,90 191,45 
EZS34C0xEZS33C2 7,74 74,25 14,66 7.965 20,27 193,61 
EZS34C1xEZS33C2 8,02 73,57 13,42 8.148 19,74 192,62 
EZS34C2xEZS33C2 7,73 73,37 12,64 8.606 19,78 187,79 
EZS34C3xEZS33C2 8,05 71,88 12,76 9.910 19,42 188,36 
EZS34C0xEZS33C3 7,77 74,02 13,14 9.342 21,14 205,46 
EZS34C1xEZS33C3 8,06 73,32 11,04 9.250 21,34 194,21 
EZS34C2xEZS33C3 7,84 71,96 12,45 9.230 19,47 184,46 
EZS34C3xEZS33C3 7,83 72,57 12,33 9.111 20,18 180,78 
EZS33C1xEZS33C0 7,56 71,73 23,26 6.102 20,61 182,21 
EZS33C2xEZS33C0 7,52 72,54 27,77 7.142 19,62 176,96 
EZS33C3xEZS33C0 7,73 73,25 16,83 6.722 20,90 176,21 
EZS33C2xEZS33C1 7,63 71,36 20,49 6.749 19,50 171,04 
EZS33C3xEZS33C1 7,59 71,61 24,50 6.897 19,75 170,49 
EZS33C3xEZS33C2 7,50 71,11 20,39 5.998 18,83 157,07 
EZS34C1xEZS34C0 7,48 75,39 14,79 7.353 20,38 191,57 
EZS34C2xEZS34C0 7,58 74,69 9,97 8.006 18,38 193,51 
EZS34C3xEZS34C0 7,61 75,38 8,73 6.861 19,63 185,80 
EZS34C2xEZS34C1 7,51 75,59 8,98 6.738 19,30 180,45 
EZS34C3xEZS34C1 7,45 75,99 8,72 6.969 19,68 177,74 
EZS34C3xEZS34C2 7,40 75,13 7,48 6.364 18,61 173,86 
MDS (5%) 0,07 1,43 10,56 786 1,09 40,52 
CRUZAMIENTOS 
PRUEBA VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
EZS33C0xB93 7,84 72,11 12,98 8.837 19,43 183,62 
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 Tabla 18. Continuación  
EZS33C0xEP42 7,44 68,77 17,04 7.338 16,32 179,29 
EZS33C1xB93 7,65 71,52 16,56 9.957 21,47 185,00 
EZS33C1xEP42 7,60 67,09 18,67 7.335 16,43 168,60 
EZS33C2xB93 7,79 72,67 14,76 9.299 21,63 175,12 
EZS33C2xEP42 7,88 67,32 13,59 8.538 15,83 166,49 
EZS33C3xB93 7,78 71,49 14,98 9.793 20,12 178,42 
EZS33C3xEP42 7,90 67,59 10,44 8.077 16,82 174,75 
EZS34C0xEZ6 8,05 74,35 10,25 8.578 18,22 200,48 
EZS34C0xEP42 7,62 71,75 10,41 8.452 16,12 187,96 
EZS34C1xEZ6 8,17 73,29 11,09 9.523 17,89 198,14 
EZS34C1xEP42 7,86 68,74 10,81 8.380 15,89 185,40 
EZS34C2xEZ6 8,03 73,54 9,57 9.601 18,28 192,39 
EZS34C2xEP42 7,68 67,98 9,51 8.251 15,32 178,78 
EZS34C3xEZ6 8,26 72,24 11,14 9.630 17,16 196,58 
EZS34C3xEP42 7,90 69,47 11,54 9.258 15,60 180,36 
MDS (5%) 0,07 1,43 10,56 1.217 1,24 42,64 
HÍBRIDOS TESTIGO VIGOR FLOMAS PORENC RENDIM HUMED ALTPLA 
B73XMo17 6,92 79,35 12,92 7.486 23,18 198,86 
COSTANZA 6,75 78,48 4,02 10.834 18,97 197,98 
DRACMA 6,96 78,33 4,33 9.414 20,22 189,38 
HELEN 6,40 77,30 3,58 10.803 19,72 213,76 
MDS (5%)  NS 0,90 10,56 1.965 1,94 27,44 
NS: no significativo 
 
 
4.1.5 REGRESIONES. GANANCIA GENÉTICA 
Se han realizado análisis de regresiones lineales para valorar la evolución de 
los caracteres agronómicos a lo largo del programa de selección recurrente recíproca. 
Para ello se ha calculado el coeficiente de regresión (β) y se han elaborado tablas y 
gráficos para cada carácter, que se muestran en los anexos.   
Una ganancia alta y significativa revela que el programa de mejora está 
actuando correctamente, aunque también puede no ser el material más apropiado si 
buscamos el mejor material para un determinado carácter. Cabe reseñar que en 
materiales élite, excelentes materiales de partida, las ganancias por ciclo tras 
selección recurrente recíproca son más bajas, puesto que la capacidad de mejora de 
estos materiales élite se reduce cuando nos acercamos a su máxima respuesta 
genética. Además, hay que tener en cuenta otros parámetros como la heterosis y la 
deriva genética que intervienen activamente en los programas de mejora e influyen 
en las ganancias medias por ciclo.  
A continuación se comentan algunos caracteres agronómicos de mayor interés, 
haciendo especial hincapié en el rendimiento por ser el carácter objeto de la selección, 
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y se presentan sus figuras correspondientes.   
En el rendimiento se ha observado una respuesta lineal significativa en el 
conjunto de los cruzamientos interpoblacionales de 246,1 kg/ha y ciclo, lo que supone 
una ganancia media de 2,98% por ciclo. La respuesta a la selección no ha sido 
uniforme sino que durante el primer ciclo la ganancia fue muy buena (5,8%), del C1 
al C2 se alcanzó una ganancia negativa (-1,5%), y la máxima ganancia fue el paso del 
C2 al C3 con un 6,1%. Sin embargo, la respuesta cuadrática no fue significativa, lo 
que significa que la respuesta a la selección no ha alcanzado su nivel máximo (tabla 
A.19 del anexo). En cambio en las poblaciones per se se observa un respuesta dispar.  
En el sintético liso (EZS33) no se han encontrado diferencias significativas 
entre el rendimiento de grano en los diferentes ciclos, aunque el coeficiente β de 
regresión es positivo, manifestando una ganancia media de 80 kg/ha y ciclo, lo que 
representa un 1,3% de ganancia media por ciclo de selección.  
El sintético americano (EZS34) mostró un significativo componente cuadrático, 
con un coeficiente β de regresión negativo de -82,4 kg/ha y ciclo, lo que supone un -
1,4% por ciclo. Para ninguno de los casos expuestos se reveló interacción genotipo x 
ambiente, por lo que se optó por no desglosar más los resultados. Estos parecen 
confirmar que efectivamente la población sobre la que se está realizando la mejora es 
el sintético EZS33, como ya se había mencionado anteriormente (tabla A.19 del 
anexo). 
En la mayor parte de los resultados obtenidos en programas de selección 
recurrente recíproca para rendimiento de grano han mostrado que, en los cruces 
interpoblacionales, una de las poblaciones originales mejora en tasas aceptables pero 
la otra población no se mejora en tasas esperadas o incluso se obtienen rendimientos 
inferiores (Souza, 1999).  
En nuestro trabajo las respuestas a la selección en los ciclos per se de ambas 
poblaciones, han sido dispares y menores a los valores obtenidos en los cruces 
interpoblacionales. Este hecho no es aislado y puntual, sino que ha sido contrastado 
en otros muchos programas de selección recurrente recíproca realizados con diversos 
germoplasmas a lo largo de los años, y nuestras respuestas obtenidas se encuentran 
dentro de los rangos observados por otros autores (Penny y Eberhart, 1971; Darrah et 
al., 1978; West et al., 1980; Moll y Hanson, 1984; Rodríguez y Hallauer, 1988; 
Keeratinijakal y Lamkey, 1993a; Santos et al., 2007; Romay et al., 2011), aunque a 
veces se observa una mejora paralela simultánea en ambas poblaciones (Conti et al., 
1977; Hallauer, 1984; Eyherabide y Hallauer, 1991; Frank y Hallauer, 1999; Souza y 
Pinto, 2000; Popi y Kannenberg, 2001; Santos et al., 2007) o ninguna mejora (Martin y 
Hallauer, 1980). En relación con estos comportamientos Romay et al. (2011) afirman 
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que la probable causa de la mejora de una población local adaptada puede estar en 
su alta frecuencia de genes favorables para rendimiento bajo esas condiciones 
específicas de selección. 
 
Tabla 19. Resumen de ganancia por ciclo en el rendimiento de grano en diferentes programas de 
selección recurrente recíproca 
 
Poblaciones parentales Nº de Ganancia por ciclo  (%)  Referencia bibliográfica 
A B ciclos A B AxB   
BSSS BSCB1 5 2,5 -1,1 1,7 Penny y Eberhart, 1971 
BSSS BSCB1 7 0,4 0,9 4,6 Eberhart et al., 1973 
A B 2 + + 7,8 Conti et al., 1977 
KCA Ecuador573 3 -0,1 5 7,0 Darrah et al., 1978 
NSS NBS 2 4,1 -3,4 6,0 West et al., 1980 
NSS NKS 2 4,1 -1,4 2,6 West et al., 1980 
BSSS BSCB1 7 NS NS 3,0 Martin y Hallauer, 1980 
BS10 BS11 7 2,7 2,4 2,1 Hallauer, 1984 
Jarvis indian Chef 10 2,4 -0,3 2,7 Moll y Hanson, 1984 
BSSS BSCB1 10 13 -16,2   Rodríguez y Hallauer, 1988 
BS10 BS11 7 13,9 5,3   Rodríguez y Hallauer, 1988 
NBS NKS 5 NS NS 1,6 Odhiambo y Compton, 1989 
NBS NSS 5 NS NS NS Odhiambo y Compton, 1989 
BS10 BS11 8 3 1,6 6,5 Eyherabide y Hallauer, 1991 
BS21 BS22 3     4,9 Russell et al., 1992 
BSSS BSCB1 11 NS 1,94 6,9 Keerantinijakal y Lamkey, 1993a 
BSSS BSCB1 9     6,1 Betrán y Hallauer, 1996 
TZE(3) TZE(4) 3     5,0 Menkir y Kling, 1999 
BS21 BS22 6 NS NS 4,4 Menz et al., 1999 
EPB-4 EPB-5 3 3,7 2,5 7,2 Souza y Pinto, 2000 
GG1 GG2 5 NS NS 4,0 Popi y Kannenberg, 2001 
EA EB 4 3,0 3,0 7,0 Butruille et al., 2004 
IG-1 IG-2 3 + + 4,7 Santos et al., 2005 
EPB-4 EPB-5 3 3,3 2,9 7,2 Santos et al., 2007 
EPS13 EPS14 3     4,1 Romay et al., 2011 
EZS33 EZS34 3 1,3  -1,4   2,98 Este trabajo de Tesis 
+: respuesta positiva, pero no se especifica la ganancia por ciclo en la referencia. 
NS: sin respuesta significativa a la selección.  
 
En la tabla 19 se muestra un resumen de resultados de trabajos de 
investigación con la ganancia media por ciclo en estudios sobre selección recurrente 
recíproca, con diversos valores promedio de ganancias genéticas por ciclo, desde el 
valor de 1,7% en la primera evaluación (Penny y Eberhart, 1971) hasta un máximo de 
7,8% obtenido por Conti et al. (1977), y con numerosos resultados intermedios de 
otros diferentes programas. Las diferencias en las respuestas a la selección dentro de 
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todos estos programas pueden ser atribuidas a diferentes factores inherentes a los 
ensayos, como los cambios en el manejo del cultivo, las prácticas culturales, los 
cambios en la forma de cosechar, etc., o bien a factores intrínsecos de los sintéticos 
como el nivel del coeficiente de consanguinidad, los parentales seleccionados o la 
presión de selección ejercida (Betrán y Hallauer, 1996).  
En nuestro trabajo, y en relación con los cruzamientos prueba con las líneas 
probadoras, las mayores ganancias por ciclo en rendimiento de grano, han sido 
logradas en el cruzamiento entre EZS33xEP42 con 342 kg/ha, seguido de EZS34xEZ6 
con 324 kg/ha, aunque el cruzamiento EZS34xEZ6 mostró un rendimiento medio de 
grano muy superior a los anteriores, como ya se ha indicado (tabla 18). A un nivel 
más específico, el cruzamiento EZS34C3xEZS33C3 ha destacado por su alta ganancia 
por ciclo y elevada producción media, situándose en tercera posición entre los 
cruzamientos (Figura 7).    
 
 
 b: coeficiente de regresión 
Figura 7. Análisis de regresión para el rendimiento durante el programa de selección 
 
Respecto al coeficiente de regresión del carácter vigor de plántula, el mayor 
aumento corresponde al cruzamiento prueba EZS33xEP42 (Figura 8), que ha 
mostrado diferencias significativas con el resto de cruzamientos. Se puede considerar 
que la causa es debida a la línea EP42, ya que ha sido mejorada para este carácter, de 
gran importancia para su zona de origen, las rías bajas gallegas, donde el vigor 
resulta vital por la dura competencia con la flora adventicia en los primeros estadios 
del cultivo.  
 




 b: coeficiente de regresión 
Figura 8. Análisis de regresión para el vigor de plántula durante el programa de selección 
 
En la floración masculina ha disminuido sus valores de forma general, y los 
ciclos de selección se han hecho ligeramente más precoces a lo largo de la selección 
en ambas poblaciones, aunque especialmente acusada y significativa ha sido en la 
población per se EZS34. Las razones, una vez más, se pueden deber al origen de este 
sintético, ya que esta es una población formada por germoplasma dentado 
americano, no tan bien adaptado a nuestras condiciones locales como el sintético liso, 
por lo que el descenso refleja la manera de adaptarse a nuestras condiciones 
ambientales de evaluación. La respuesta del carácter a la selección fue más intensa en 
los primeros ciclos de selección y menor en los ciclos más avanzados (figura 9).  
 
 
 b: coeficiente de regresión 
Figura 9. Análisis de regresión para la floración masculina durante el programa de selección 
 
Con respecto a la humedad del grano, los cambios en los ciclos no están 
acompañados de una modificación en la humedad del grano en recolección. Sólo se 
han encontrado diferencias significativas en EZS34 y en EZS34xEZ6, que además 
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muestran un componente de ganancia negativo para el carácter (figura 10). La 
explicación puede residir, una vez más, en la desadaptación de las poblaciones 
originarias americanas que integran dicho sintético. El resto de cruzamientos han 
mostrado valores que no difieren estadísticamente unos de otros. En otros programas 
de selección recurrente se han encontrado respuestas similares al nuestro, donde la 
humedad permanece prácticamente inalterable (Eyherabide y Hallauer, 1991; Russell 
et al., 1992; Keeratinijakal y Lamkey, 1993a; Popi y Kannenberg, 2001), o aumenta 
ligeramente (Landi y Frascaroli, 1995; Betrán y Hallauer, 1996; Menz et al., 1999). El 
estudio llevado a cabo por Garay et al. (1996a) sobre la selección intrapoblacional en 
EZS1 y EZS2 mostró que la población dentada EZS2 aumentó significativamente el 
porcentaje de humedad en grano, y por ello sería posible que se redujera 
significativamente su valor a lo largo de un programa de selección recurrente 
interpoblacional. Este carácter está íntimamente relacionado con el rendimiento, y la 
respuesta observada en la selección es muy importante para el agricultor, puesto que 
influye directamente en el precio del grano en la cosecha.  
 
 
b: coeficiente de regresión 
Figura 10. Análisis de regresión para la humedad de grano durante el programa de selección 
 
En el encamado de planta se encontró una tendencia a la baja en casi todos los 
materiales, a excepción de los cruzamientos de EZS34 con EZ6 y EP42 (figura 11). 
Esto podría ser debido a que las cuatro poblaciones constituyentes de EZS34 tenían 
buena resistencia al taladro, y puesto que esta resistencia no fue un carácter 
prioritario a mejorar, las ganancias por ciclo fueron discretas durante el avance del 
programa. Por otro lado, el cruzamiento EZS33xEP42 ha mostrado el mayor descenso 
(-2,49% por ciclo), seguido de la población per se EZS33 con -1,52% por ciclo. La 
justificación del comportamiento de esta población puede radicar también en el 
origen de EZS33, ya que las cuatro razas que formaron la población sintética de 
partida (EZS1) no había sufrido ningún proceso de selección para resistencia a los 
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barrenadores y por ello se ha ido avanzando notablemente con buenas respuestas a 
la selección de este carácter. 
En muchos programas sobre selección recurrente para rendimiento, se cita 
como respuesta indirecta un descenso en el encamado de plantas, tanto de raíz como 
de tallo, lo que está en línea con nuestros resultados (Russell et al., 1992; 
Keeratinijakal y Lamkey, 1993a; Landi y Frascaroli, 1995; Betrán y Hallauer, 1996; 
Menz et al, 1999; Souza y Pinto, 2000; Popi y Kannenberg, 2001; Santos et al., 2005, 
2007).  
El hecho de que exista buena respuesta a la selección para este carácter es de 
gran interés ya que un problema de sumo interés en las variedades locales españolas 
es la tendencia a “encamar”, pues no se han mejorado para ese carácter ni mediante 
selección masal, por parte de los agricultores, ni aplicando ningún método de 
selección poblacional. En el trabajo expuesto por Garay et al. (1996a y b) sobre las 
poblaciones EZS1 y EZS2, se indica que el mayor control de la expresión del 
encamado de planta parte de los efectos aditivos en estos sintéticos y se citan 
reducciones de encamado muy significativas en las plantas de EZS2, especialmente. 
Este resultado avala lo obtenido en nuestro trabajo dónde se aprecia que EZS34, que 




 b: coeficiente de regresión 
Figura 11. Análisis de regresión para el encamado de planta durante el programa de 
selección 
 
Respecto a la altura de planta, se ha ido reduciendo ciclo a ciclo en los dos 
sintéticos y en su cruzamiento interpoblacional, y su expresión se ha mostrado 
independiente del rendimiento, que fue el carácter fundamental de selección  (figura 
12). La respuesta ha estado muy marcada en los primeros ciclos de selección, y se ha 
mantenido más estable durante el último ciclo (C3). En un trabajo previo (Garay et 
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al., 1996b) se observa que el sintético EZS1 ya mostró tendencia a disminuir el valor 
del carácter de altura de planta a lo largo de la selección intrapoblacional, al mismo 
tiempo que aumentaba el rendimiento. Se podría interpretar como que la selección 
ha canalizado toda la energía de la planta hacia la acumulación en la mazorca en 
detrimento de su altura. Keeratinijakal y Lamkey (1993a) también citan descensos de 
la altura en poblaciones sometidas a selección recurrente recíproca, lo que concuerda 
con los resultados de nuestro trabajo. En otros estudios similares en planteamiento y 
metodología, se cita que la altura de planta aumenta con el avance en los ciclos de 
selección (Martin y Hallauer, 1980; Landi y Frascaroli, 1995; Betrán y Hallauer, 1996).  
 
 
 b: coeficiente de regresión 
Figura 12. Análisis de regresión para la altura de planta durante el programa de selección 
 
La longitud de la mazorca ha tenido un comportamiento más variable durante 
la selección, y por lo general ha aumentado (figura 13). EZS33xEP42 ha destacado 
sobre el resto de genotipos evaluados, con una ganancia media de 6,02 mm por ciclo.  
 
 b: coeficiente de regresión 
Figura 13. Análisis de regresión para la longitud de mazorca durante el programa de 
selección 
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La conicidad de la mazorca es un carácter que muestra los valores superiores 
en el sintético liso EZS33, posiblemente debido a que alguna de las razas de origen de 
EZS1, como Hembrilla/Queixalet y Amarillo de Utrera presentan mayor forma cónica 
que EZS2, que posee una mazorca muy cilíndrica fruto de la selección recibida 
(figura 14). Como ya se ha apuntado anteriormente, esas razas constituyentes de 
EZS1 no se mejoraron para ese carácter, y en cambio sí que lo fueron las cuatro 
poblaciones que formaron el sintético EZS2. La población EZS33, sus ciclos y sus 
cruzamientos prueba con EP42 y B93, fueron los que han mostrado mayores efectos 
significativos de disminución de la conicidad. Con el avance de la selección, las 
formas cónicas tienden a minimizarse en la descendencia, puesto que resulta un 
carácter contrapuesto al rendimiento de grano y es la tendencia más actual en la 
selección, para este tipo de caracteres, predominan las mazorcas más cilíndricas con 




 b: coeficiente de regresión 
Figura 14. Análisis de regresión para la conicidad de mazorca durante el programa de 
selección 
 
La sanidad de la mazorca es un carácter muy importante en la cosecha y post-
cosecha, pues está íntimamente relacionada con la posibilidad de entrada en el grano 
de nuevos patógenos, como Fusarium o Verticillium, que deprecian el valor del 
producto. Los cruzamientos entre las poblaciones, y con las líneas probadoras, han 
mostrado en general pocos cambios entre los ciclos iniciales y finales. Los perfiles de 
la figura 15 determinan muchas fluctuaciones y el análisis de regresión sólo resulta 
estadísticamente diferente en la población EZS33, aunque con valor próximo al cero, 
con lo que se podría afirmar que la ganancia por ciclo ha sido prácticamente nula 
para este carácter. Este hecho se podría justificar en que la sanidad no fue 
debidamente seleccionada durante el programa de mejora, y así su comportamiento 
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ha sido más o menos errático y se podría concluir con que la selección pareció no 
afectar a la sanidad de la mazorca.  
  
 
 b: coeficiente de regresión 
Figura 15. Análisis de regresión para la sanidad de planta durante el programa de selección 
 
Los restantes análisis de caracteres agronómicos no mostraron cambios 
indeseables en ninguno de ellos (figuras A.1-A.15 y tablas A.19 del anexo). Otros 
trabajos de diversos autores como Moll y Hanson, 1984; Eyherabide y Hallauer, 1991; 
Keerantinijakal y Lamkey, 1993a; Souza y Pinto, 2000 y Santos et al., 2005, observaron 
que el incremento en el rendimiento de los cruzamientos entre los ciclos de selección 
recurrente se veía relacionado con el incremento de la prolificidad de la planta, 
achacando esta mejora a los efectos aditivos más que a los dominantes. Martin y 
Hallauer (1980) citan que la ganancia en el cruzamiento de las poblaciones sintéticas 
BSSS y BSCB1, para rendimiento de grano, tras siete ciclos de selección recurrente 
recíproca era debida a pequeñas mejoras positivas en todos los componentes 
relacionados, como aumento significativo del nº de mazorcas por planta, peso y 
profundidad de grano, y diámetro y longitud de mazorca.  
Para otros caracteres como número de filas, en nuestro trabajo se ha observado 
un aumento significativo, sobre todo en EZS34, y reducción del porcentaje de plantas 
volcadas y tumbadas, y otro no significativo para el índice de prolificidad. El resto de 
caracteres se mostró menos determinante.  
 
4.1.6 HETEROSIS 
Para la evaluación de la heterosis a lo largo de los ciclos de selección (C0 a C3), 
se ha utilizado una función lineal mediante hipótesis de contrastes. Si la significación 
es positiva, indicaría que la heterosis para cada ciclo ha sido distinta y podríamos 
decir que el programa de selección ha modificado los valores de heterosis inicial y 
final de los sintéticos. Si por el contrario la significación fuese negativa, se acepta que 
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los valores de la heterosis para los ciclos no han sido diferentes. 
Para rendimiento de grano, los cruzamientos entre ciclos de poblaciones 
muestran valores superiores a los de ambos parentales y al valor del mejor parental 
aunque no son valores estadísticamente significativos. Sin embargo el vigor de 
plántula, encamado y humedad de grano en la cosecha mostraron heterosis 
significativa respecto a la media de ambos parentales. Asimismo se obtuvo heterosis 
significativa respecto al mejor parental en vigor, encamado, humedad y altura de 
planta.  
 
Tabla 20. Cuadrados medios de la heterosis respecto a la media de los padres y al mejor parental 
para caracteres agronómicos evaluados en todos los ambientes    
L_VIGOR Q_VIGOR L_FLOMAS Q_FLOMAS L_PORENC Q_PORENC
M.S Genotipos           
Heterosis 2 parentales 0,30* 0,01 0,03 0,48 1,90 41,13* 
G.L heterosis 2 parentales 1 1 1 1 1 1 
  
Heterosis Mejor Padre 0,18* 0,01 1,48 14,01 30,90 127,72** 
G.L Heterosis Mejor Padre 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipo x Ambiente           
Heterosis 2 parentales x Amb. 0,12 0,05 0,21 0,57 0,89 6,69 
G.L heterosis 2 parental. x Amb 4 4 4 4 4 4 
  
M.S Heterosis M. Padre x Amb. 0,12 0,04 1,39 2,74** 1,76 24,60* 
G.L Heterosis M. Padre x Amb. 4 4 4 4 4 4 
combinado error (MS) 0,053   0,725   8,498  
suma de G.L. 445   508   550  
L_RENDIM Q_RENDIML_ALTPLA Q_ALTPLA L_HUMED Q_HUMED 
M.S Genotipos           
Heterosis 2 parentales 1020023 516007 72,7 49,06 5,61** 1,68 
G.L heterosis 2 parentales 1 1 1 1 1 1 
     
Heterosis Mejor Padre 697586 1212564 55,3 118,94* 2,58* 2,65 
G.L Heterosis Mejor Padre 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipo x Ambiente      
Heterosis 2 parentales x Amb. 131077 126869 21,0 35,43 0,49 1,50* 
G.L heterosis 2 parentales x Amb 4 4 3 3 4 4 
     
M.S Heterosis M. Padre x Amb. 176907 194107 83,1** 8,54* 0,33 3,20** 
G.L Heterosis M. Padre x Amb.   3 4 4 4 
combinado error (MS) 364847  22,070   0,621   
suma de G.L. 466  398   508   
*, ** : significativo al nivel 5% y 1%, respectivamente 
G.L grados de libertad 
L_(  ): respuesta lineal, Q_(  ): respuesta cuadrática 
 
La interacción con el factor ambiental no fue significativa en general, a 
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excepción de la floración y altura de planta (tabla 20 y tabla A.15 para todos los 
caracteres agronómicos evaluados). 
El efecto de la heterosis ha revelado una mejoría significativa en vigor, 
encamado, humedad, altura de mazorca, nº de filas y sanidad. Pero se ha mostrado 
una heterosis poco relevante en otros caracteres como floración y altura de planta, 
principalmente por efectos ambientales, por presentar ambos tipos de componentes 
(lineal y cuadrática) o simplemente por una falta de heterosis no esperada. Por todo 
ello, se han planteado otras razones que expliquen mejor los efectos heteróticos en los 
dos sintéticos, por lo que se ha realizado un segundo análisis para comparar entre los 
ciclos la cuantificación de la mejora en la F1 respecto a sus parentales. 
En la tabla 21 se muestra la ganancia neta por ciclo de selección, para los 
valores medios de la F1 para los caracteres más determinantes, y para todos en la 
tabla A.16 del anexo. En rendimiento, la heterosis se muestra altamente significativa 
aunque no muestra una tendencia lineal clara, ya que en la F1 de los ciclos iniciales 
(C0), la ganancia aumenta en 2.155 kg/ha para la heterosis biparental y 1.835 kg/ha 
para la heterosis respecto al mejor parental; luego disminuye en el C1, aumenta 
ligeramente en el C2, y aumenta de forma brusca en C3 hasta los 2.931 kg/ha para la 
heterosis biparental (26,5% de aumento) y 2.494 kg/ha para la heterosis respecto al 
mejor parental, con un valor semejante (26,4% de mejoría) (figura 16). Para justificar 
estos resultados, se cree que son debidos a que en los ciclos iniciales (C0) los 
parentales son poco productivos ya que no han sido aún mejorados, y en el C1 y C2, 
el valor del rendimiento de los parentales aumenta, lo que hace disminuir el margen 
de heterosis para maximizar el efecto heterótico en el ciclo C3, causado por la 
acumulación de alelos favorables fijados por la selección. Se cumple así el principal 
objetivo marcado con el programa de selección que es mejorar la capacidad de 
cruzamiento de las poblaciones, aumentando los efectos de dominancia.  
Sin embargo la heterosis puede disminuir cuando aumentan los valores de las 
líneas parentales que se cruzan (Duvick 1999; Campbell et al., 2008; Troyer y Wellin 
2009). La divergencia de las frecuencias de los alelos favorables entre poblaciones 
puede ocasionar una pérdida de heterosis entre las mismas (Keeratinijakal y Lamkey, 
1993a; Garay et al., 1996a). Por ello, es posible que en nuestro trabajo, en el ciclo más 
avanzado (C3), este margen haya aumentado como consecuencia del descenso 
productivo de los parentales por posibles efectos de consanguinidad. Por ello fue 
preciso realizar una serie de análisis para determinar la deriva genética de nuestras 
poblaciones.  
Otros caracteres como altura de planta y de mazorca y longitud de la mazorca 
muestran un comportamiento similar al rendimiento (tabla 21). Sin embargo en 
  4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
 83 
floración los días se han reducido de forma progresiva, aunque no lineal, y en C1 es 
especialmente acusada esa reducción de días. Como ya se ha comentado, este hecho 
puede deberse a la rápida necesidad de adaptación de esos genotipos a la zona de 
cultivo y a la presión de selección para este carácter ejercida en el C0, que ocasiona de 
forma inmediata un significativo descenso de días hasta la floración. Situación 
similar se presenta también para el carácter encamado, dónde también parece 
apreciarse una intensa presión en el C0 debido al brusco y significativo descenso del 
número de plantas caídas en el C1.  
  A priori se espera que la selección recurrente interpoblacional sea más 
eficiente que otros métodos de selección, con una ganancia neta observada en los 
cruzamientos entre ciclos, pero es menos eficiente en la mejora de las poblaciones per 
se en caracteres en los que la frecuencia de genes favorables es baja (Souza, 1999).  
Otros estudios realizados sobre la evolución de la heterosis en programas de 
selección recurrente recíproca, han mostrado siempre mejoras con valores diversos 
en los cruzamientos, habiéndose observado la mayor respuesta (4,6% por ciclo-1) en 
los once ciclos de selección de los sintéticos BSSS y BSCB1 (Keerantinijakal y Lamkey, 
1993a). Estos resultados, al igual que en nuestro trabajo, indican que la razón más 
probable de esa mejora es que se han seleccionado alelos en loci complementarios en 
cada población. El aumento consistente en la heterosis, al igual que se había descrito 
en trabajos previos, sugiere que se está cambiando la frecuencia de genes con efectos 
dominantes, en diferentes loci para cada población (Eyherabide y Hallauer, 1991).  
Álvarez et al. (1993) citan un valor del 7,2% de heterosis en altura de planta al 
cruzar EZS1 y EZS2, que es algo superior al descrito por Misevic (1989) en 
cruzamientos entre poblaciones yugoslavas y norteamericanas. Para encamado de 
planta, este último autor cita un valor  de -10,3% semejante al citado por Hallauer 
(1984), aunque inferior al obtenido en nuestro trabajo. En los valores de rendimiento, 
Álvarez et al. (1993) obtienen valores promedios de 34% en la F1 de sus poblaciones, 
ligeramente superiores a los encontrados en nuestras poblaciones EZS33 y EZS34. 
Ese incremento notable es causado por los efectos heteróticos, debidos 
probablemente a la diversidad genética de las poblaciones parentales.  
Robinson et al., (1958) citan una heterosis del 26% en el cruzamiento de dos 
poblaciones; Kauffman et al., (1982) publican valores del 36% con diferentes 
poblaciones del US-Corn Belt, y Oyervides-García et al., (1985) publican valores del 
34,8% entre poblaciones BSSS y Lancaster. En Europa, Misevic (1989) cruza  
poblaciones yugoslavas y americanas y muestra valores promedio del 35,7%, 
concluyendo que la ventaja del patrón heterótico “germoplasma europeo x americano” 
radica en la alta frecuencia de alelos favorables para rendimiento que aportan las 
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poblaciones dentadas americanas del Corn Belt, y la buena adaptabilidad de las 
variedades europeas, coincidiendo plenamente con nuestros resultados. Ordás (1991) 
obtiene un valor de heterosis del 18,3% en los cruzamientos entre dos poblaciones 
sintéticas formadas por variedades españolas del norte y del sur.  
En nuestro caso, los valores del 26,5% en cruzamientos entre el material 
americano y español han resultado ser valores de tipo medio, según la bibliografía 
consultada.  
 
Tabla 21. Medias de la heterosis respecto a la media de los parentales (H) y respecto al mejor 
parental (HMP) para cada ciclo de selección para caracteres agronómicos en todos los ensayos 
 











H C0 - 0,02 -  0,56 - 2,42 2,15** -  0,20 16,4** 
H C1 0,28* - 1,66**      4,91** 2,07** -  0,69 17,9** 
H C2 0,25* -  0,47 0,02 2,22**    0,43 16,1** 
H C3 0,44 -  0,82 0,33 2,93*       1,36** 10,7** 
HMP C0 0,08 -  0,21 1,41 1,83**   0,52 6,81 
HMP C1  0,32*    -  2,70**     9,26** 1,52** -  0,27 14,5** 
HMP C2 0,32* -  1,26   3,37 1,59** 0,57 15,0** 
HMP C3 0,43**   0,28 -  1,16 2,49**    1,55** 12,0** 
- : valores negativos indican superioridad de los parentales (heterosis negativa) 
 
 
Figura 16. Evolución de la heterosis respecto a la media de los parentales (HL) y al mejor 
parental (HLP) durante el programa de selección para rendimiento de grano (t/ha) 
 
4.1.7 EFECTOS DE DERIVA GENÉTICA 
En el desarrollo de un programa de selección recurrente siempre hay un riesgo 
de pérdida de alelos por la propia selección o por deriva genética, de ello resulta una 
disminución de la diversidad genética y el consiguiente aumento de la homocigosis. 
La diferencia en los niveles de consanguinidad entre las poblaciones puede ser 
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consecuencia de las frecuencias génicas iniciales, a nivel de dominancia y deriva 
genética (Hallauer y Sears, 1973). Por ello en nuestro estudio intentamos conocer si 
ha habido un efecto positivo por la selección, con un aumento del nº de alelos 
favorables, y si nuestras poblaciones han sufrido problemas de deriva genética.  
El fundamento ha consistido en evaluar los cambios en la base genética y 
determinar las nuevas frecuencias alélicas que se han inducido por la mejora. Al 
cruzar cualquier ciclo de selección (Cn) por su parental original (C0), se recupera 
toda la variabilidad inicial, por lo que se evalúa solo la ganancia y se eliminan los 
posibles efectos de deriva en ambas poblaciones. Este análisis ha consistido en 
contrastar los ciclos de selección cruzados por las poblaciones originales. En tabla 22 
se muestran los resultados obtenidos en los caracteres de mayor interés agronómico, 
y en la tabla A.17 para todos los caracteres agronómicos evaluados.  
Para rendimiento de grano, la población EZS33 ha mostrado una tendencia 
lineal significativa mientras que EZS34 ha denotado una alta significación lineal y 
cuadrática, y la interacción “genotipo x ambiente” no es significativa en ninguno de los 
casos. Con estos resultados se podría afirmar que se ha obtenido una mejora en los 
sintéticos con el desarrollo del programa, es decir, son significativamente diferentes 
los ciclos iniciales (C0) y finales (C3), por lo que se puede afirmar que la selección ha 
sido eficaz y en consecuencia parece que ha aumentado la frecuencia del número de 
alelos favorables en ambas poblaciones.  
Otros caracteres de interés han mostrado resultados similares, como la altura 
de mazorca, número de hojas y número de filas. Por otro lado el encamado de 
plantas ha mostrado una tendencia cuadrática significativa. Los restantes caracteres 
se han visto afectados de alguna manera por la selección, tanto lineal como 
cuadrática, a excepción de la sanidad de mazorca que parece no haber sufrido 
cambios significativos con la selección. La interacción por el factor ambiental ha sido 
significativa para floración, plantas tronchadas y humedad en EZS33, y altura de 
planta y de mazorca en EZS34. 
Desde el punto de vista de las poblaciones, la dentada EZS34 parece mostrar 
mayor acumulación de genes favorables por selección que la lisa EZS33, aunque las 
tendencias mostradas son principalmente cuadráticas. Esta población muestra mayor 
adaptabilidad a las áreas de evaluación, expresada por su mejor respuesta a esas 
condiciones de cultivo. Estos mejores resultados no solo afectan a los cruzamientos 
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Tabla 22. Cuadrados medios del efecto de selección en las poblaciones per se EZS33 y EZS34, en 
caracteres agronómicos evaluados en todos los ambientes 
 
FORMULA L_VIGOR Q_VIGOR L_FLOMAS Q_FLOMAS L_PORENC Q_PORENC 
M.S Genotipos             
EZS33 0,06 0,06 1,68 3,36 14,4 222,7** 
GL EZS33 1 1 1 1 1 1 
  
EZS34 0,74** 0,07 35,94** 24,95** 11,8 133,7** 
G.L EZS34 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipos x Ambiente         
EZS33xAMB 0,06 0,03 1,46 2,86** 5,4 4,4 
G.L EZS33xAMB 4 4 4 4 4 4 
  
EZS34xAMB 0,10 0,04 0,90 1,30 4,8 11,9 
G.L EZS34xAMB 4 4 4 4 4 4 
Comb. error (MS) 0,053   0,725   8,498  
suma de G.L. 445   508   550   
FORMULA L_RENDIM Q_RENDIM L_HUMED Q_HUMED L_ALTPLA Q_ALTPLA 
M.S Genotipos             
EZS33 1807427* 151979 1,1 0,38 6,79 42,80 
GL EZS33 1 1 1 1 1 1 
      
EZS34 15870391** 8732604** 0,9 2,37* 158,82 162,94** 
G.L EZS34 1 1 1 1 1 1 
M.S Genotipos x Ambiente  
EZS33xAMB 694337 110870 1,5* 1,26 22,79 48,99 
G.L EZS33xAMB 4 4 4 4 3 3 
      
EZS34xAMB 94219 80003 0,9 0,25 107,85** 30,42 
G.L EZS34xAMB 4 4 4 4 3 3 
Comb. error (MS) 364847,6   0,621   22,071  
suma de G.L. 466   508   398   
*, **: significativo al nivel 5% y 1%, respectivamente 
G.L grados de libertad 
L_(   ): respuesta lineal, Q_(  ): respuesta cuadrática 
 
Asimismo y para determinar la deriva genética en las poblaciones, se ha 
realizado una serie de contrastes individuales en cada población y ciclo a ciclo, con el 
objetivo de evaluar los efectos que en ellos ocasiona la selección. Se ha contrastado de 
forma recurrente cada ciclo con su ciclo original (C0), y los resultados se muestran en 
la tabla 23 para los caracteres de mayor interés y para el resto de caracteres se pueden 
consultar en la tabla A.18 del anexo. Los valores de las tablas representan las 
diferencias en ganancia genética; si son valores negativos esa diferencia se atribuye al 
cruzamiento por el ciclo inicial C0, y si es un valor positivo, la diferencia es debida a 
  4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
 87 
la población per se.  
 Las posibles variantes de estos resultados pueden estar comprendidas entre 
las tres posibles opciones:  
1) Que sean iguales. Por ej.: EZS33CnxEZS33C0 = EZS33Cn, coinciden lo teórico y lo 
esperado. 
2) Que EZS33CnxEZS33C0 < EZS33Cn. Muestra mejora en la población per se, y por 
lo tanto denota ganancia genética.  
3) Que EZS33CnxEZS33C0 > EZS33Cn. Muestra que existe deriva genética en la 
población per se. Al ser un valor menor, indica que en el ciclo avanzado se ha perdido 
ganancia genética tras el proceso de selección. 
En nuestros resultados se muestra que para el rendimiento, la población 
EZS34 no ha mostrado significación en el C1, por lo que está exenta de deriva, lo que 
era de esperar y es altamente significativo en los ciclos C2 y C3 entre los sintéticos 
(tabla 23). Analizando los valores correspondientes a los cruzamientos 
EZ34C2xEZS34C0 y EZS34C3xEZS34C0, se observa que ambos son superiores a los 
ciclos EZS34C2 y EZS34C3 per se, respectivamente, lo que indica que en nuestros 
sintéticos hay efectos de deriva.  
Si los cruzamientos por el C0 son más productivos que los ciclos per se, se 
deduce que se ha perdido parte de la base genética del sintético, ha aumentado la 
consanguinidad y ha disminuido el valor absoluto para ese carácter.  
Por otra parte, la población lisa EZS33 muestra un comportamiento similar, 
aunque el C3 no ha resultado significativo por lo que no se puede afirmar que sean 
diferentes, y sí que revela efectos de deriva ya que el valor del cruzamiento es 
superior a EZS33C3 per se (tabla 23). 
Se cree que las posibles causas que condicionan esta deriva podrían deberse al 
manejo de la población, por disminución de la presión de selección o por factores 
climáticos, ya que la deriva una vez que se presenta en un ciclo, se va arrastrando en 
los ciclos sucesivos del programa de selección hasta que lo crucemos con la población 
original, para restablecer la variabilidad.   
El resto de caracteres han mostrado una cierta tendencia a la deriva genética, 
similar al rendimiento, tales como vigor, humedad, altura de planta y mazorca, nº de 
hojas, nº de filas y sanidad. Otros caracteres como el encamado de planta manifiestan 
unas claras tendencias significativas de deriva genética, y otros como conicidad o 
floración no han sido determinantes en este estudio.  
A modo de resumen, los resultados que se muestran en las tablas 22 y 23, 
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ponen de manifiesto un incremento de la frecuencia de alelos favorables en loci 
complementarios, para cada uno de los sintéticos, puesto que la deriva genética y la 
heterosis aumentan. Cabe señalar que el programa de selección recurrente recíproca 
que se está desarrollando conlleva pérdida de variabilidad, aumento de la 
proporción de alelos favorables y disminución alelos desfavorables. Una respuesta 
semejante ya se citado en la mejora de las poblaciones BSSS y BSCB1 (Smith, 1983; 
Rodríguez y Hallauer, 1988; Helms et al., 1989 y Keeratinijakal y Lamkey, 1993a), con 
incremento en la frecuencia de alelos favorables dominantes, además de un aumento 
considerable de depresión consanguínea.  
 En nuestro caso, la presión de selección ejercida en el desarrollo de la selección 
interpoblacional ha sido muy elevada, alrededor del 13%, en el  primer ciclo y de un 
10% en los restantes ciclos, ello ha provocado una pérdida de variabilidad en ambos 
sintéticos a partir de los primeros ciclos.  
Otro aspecto que condiciona los resultados es la estrecha base genética de las 
poblaciones de partida. Vales et al. (2001) refiere que en los trabajos de Weyhrich et 
al. (1998) se concluye que la deriva genética actúa como una gran fuerza que altera la 
frecuencias alélicas en la selección cuando se recombinan menos de 10 familias por 
ciclo, y que se requieren más de 10 familias para poder constituir un nuevo ciclo de 
selección. En este sentido, Garay et al. (1996a) detectaron en EZS1 y EZS2, 
progenitores de nuestros sintéticos, un cierto grado de deriva genética, aunque se 
preveía recuperar la heterosis perdida mediante los cruzamientos interpoblacionales.    
 















EZS33 C1 -0,26 1,16 -4,24 0,14 0,50 -6,39* 
EZS33 C2 -0,10 -0,15 -10,19** -1,09** 0,32 -8,71** 
EZS33 C3 -0,34* -1,29* -0,54 -0,21 -2,25** -7,59** 
EZS34 C1 -0,14 1,04 -5,99** -0,29 -0,74 -7,19** 
EZS34 C2 -0,04 0,60 -2,33 -1,28** 0,37 -19,58** 
EZS34 C3 -0,22 -0,56 -1,03 -1,00** -0,64 -14,37* 
- : valores negativos indican superioridad del cruzamiento EZSCnxC0 (deriva genética) 
*, **: significativo al nivel 5% y 1%, respectivamente 
 
4.1.8 EFECTOS GENÉTICOS 
Otro de los objetivos de este trabajo de Tesis fue determinar los efectos 
genéticos en las poblaciones, como consecuencia del proceso de selección que se ha 
llevado a cabo en las mismas. Para ello se ha realizado un dialelo completo, sin 
recíprocos, de cruzamientos interpoblacionales entre los ciclos avanzados de ambas 
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poblaciones y las poblaciones per se. Como el carácter principal objetivo de la 
selección fue el rendimiento de grano, la realización del dialelo se refiere a este 
carácter en concreto, cuyos valores en todas las combinaciones posibles se muestran 
en la tabla 24. 
En general la población lisa EZS33, en sus ciclos de selección per se, muestra 
valores de rendimiento superiores a los correspondientes de la población dentada 
EZS34, y es muy notable su incremento del rendimiento a lo largo de los tres ciclos 
de selección. Se puede observar que EZS33 en su ciclo inicial C0, muestra un valor de 
6.173 kg/ha frente a 6.015 de mismo ciclo inicial de la población dentada, y de igual 
modo el C3 de la población lisa presenta un valor de 6.507 frente a los 5.853 del 
mismo ciclo de la dentada. En ambas poblaciones se presenta la típica “recta de 
selección” con picos en forma de sierra muy habituales en la evaluación de series de 
ciclos de selección recurrente recíproca a largo plazo. Sin embargo, el sintético 
dentado muestra una notable mejora desde el ciclo inicial C0 hasta el C2, con un gran 
incremento en C1 (1.043 kg/ha), y sin embargo su valor en el ciclo avanzado cae de 
forma evidente, y una razón justificativa es que pudiera ser debido a efectos de 
deriva genética que inducen un exceso de consanguinidad ocasionando la 
disminución del rendimiento. Sin embargo, los cruzamientos interpoblacionales 
consiguen restaurar la producción maximizando la heterosis que estadísticamente 
queda corroborada, y destaca sobre todos el muy alto valor del cruzamiento 
EZS34C3 xEZS33C2 con 9.910 kg/ha, que es un 9% superior al que presenta el 
cruzamiento de los ciclos más avanzados de selección C3 x C3, con 9.111 kg/ha.  
 
        Tabla 24. Medias de rendimiento (kg/ha) en los ciclos de selección y sus cruzamientos 
 
  EZS33       EZS34     
  C0 C1 C2 C3 C0 C1 C2 C3 
EZS33C0 6173   
EZS33C1 6102 6250   
EZS33C2 7142 6749 6048   
EZS33C3 6722 6897 5998 6507   
EZS34C0 8249 8054 7965 9342 6015   
EZS34C1 8604 8731 8148 9250 7353 7058   
EZS34C2 8694 8286 8606 9230 8006 6738 6719   
EZS34C3 8640 8897 9910 9111 6861 6969 6364 5853 
M.S. error  364847,6 
G.L. error 466 
G.L grados de libertad 
 
En relación con estas situaciones de aparentes discordancias entre ciclos de 
selección, Keeratinijakal y Lamkey (1993b) sostienen que el aumento de la depresión 
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consanguínea y la consiguiente manifestación de heterosis, que se potencia en los 
cruzamientos entre sí de los ciclos de selección, favorecen la selección de genes 
favorables en diferentes loci, para cada población.  
 
4.1.9 VALORACIÓN DE LAS POBLACIONES MEJORADAS 
En este apartado se muestra el valor de la respuesta del cruzamiento 
interpoblacional más avanzado (EZS34C3xEZS33C3) con respecto a la media de los 4 
híbridos testigos (Helen, Dracma, Costanza y B73xMo17). 
El resultado obtenido, si bien es un valor importante (523 kg/ha), no es 
estadísticamente significativo (tabla 25), pero muestra el alto potencial de estos 
germoplasmas, tanto para la mejora de sus poblaciones como para la obtención de 
nuevas líneas derivadas de ellos. Además cabe señalar que el cruzamiento 
interpoblacional ha sido superior a los híbridos testigos en vigor temprano de 
plántula y manifiesta mayor precocidad por acortamiento de la floración en 5,8 días. 
Sin embargo, como contrapartida, el encamado ha resultado ser superior (6,1%) en el 
híbrido interpoblacional, lo que es lógico y previsible puesto que los híbridos 
comerciales son materiales élite mejorados expresamente para el carácter resistencia 
de la planta a los insectos barrenadores del tallo, y en el caso de las poblaciones 
sintéticas ese es un carácter secundario, después del rendimiento, y aún cabe mucho 
margen de mejora en el mismo (figura 17). Otros caracteres agronómicos de interés 
relacionados se muestran en la tabla A.20 del anexo.  
 
Tabla 25. Relación de medias entre el cruzamiento EZS34C3xEZS33C3 (valor -) vs híbridos testigos 













(EZS34C3xEZS33C3) vs (testigos) -1,1** -5,8** -6,1** 523,4 ns 15,4** 
**  : significativo al nivel 1% 
ns : no significativo 
 
Los ciclos de las poblaciones per se pueden ser utilizados directamente para 
obtener líneas puras, mediante el desarrollo de un esquema de selección genealógica 
y conservando la misma estructura del patrón heterótico: EZS33 para obtener líneas 
puras lisas y EZS34 para obtener líneas dentadas. A partir del cruzamiento entre 
ambos tipos de líneas es previsible obtener nuevas y buenas fórmulas híbridas con 
alto potencial productivo y adaptación a nuestros ambientes de cultivo.  
Como hemos visto, los híbridos interpoblacionales han mostrado tener un 
gran interés para el carácter de rendimiento de grano, manifestando una mejora 
  4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 
 91 
lineal en los ciclos avanzados (EZS33) o intermedios (EZS34) que han resultado ser 
los más productivos. Los materiales derivados de éstos ya no expresarían deriva 
genética sino vigor híbrido, expresión de los efectos de dominancia y aditividad 
alélica que vienen respaldados por el aumento de la frecuencia de alelos favorables 
acumulados a lo largo del programa de mejora de selección recurrente, y que desde 
otro aspecto de la mejora, podrían resultar muy útiles para la formación de nuevas 
poblaciones sintéticas de amplia base genética. 
 
 
Figura 17. Representación de los principales caracteres agronómicos de la población 
sintética (EZS33C3xEZS34C3) y la media de los híbridos testigo 
 
4.1.10 ESTUDIO SOBRE LA ACCIÓN DE UNA VIROSIS EN UN ENSAYO  
Ha quedado demostrado que el ambiente influye activamente sobre los 
caracteres agronómicos evaluados y por ello se puede determinar cuál o cuáles de 
ellos se han mostrado más relevantes. En concreto, el ensayo realizado en 2009 en 
Torres de Alcanadre (Huesca) puede dar una buena medida de esas interacciones. En 
este ambiente se manifestaron dos cepas de virus: el virus del mosaico enanizante, 
MDMV (Maize Dwarf Mosaic Virus) y el virus del enanismo rugoso en maíz, MRDV 
(Maize Dwarf Rough Virus). Ambos virus causaron mermas en muchas plantas que, de 
una manera directa o indirecta, pudo afectar a los valores netos de varios caracteres. 
Ambas cepas de virus fueron detectadas por el servicio de Informaciones Técnicas 
del Centro de Transferencia Agroalimentaria del Gobierno de Aragón (Gutiérrez, 
2009) en sus ensayos de evaluación de variedades comerciales en el año 2008, 
situados en la importante zona maicera de los Monegros y de Barbastro (Huesca), 
localidad  muy próxima a nuestro ensayo de Torres de Alcanadre (fotos, pg. 210-211).   
(días) (t/ha) (hojas) (%) (cm) (dm) 
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En nuestro ensayo hemos detectado que los cuadrados medios de la 
interacción “genotipo x ambiente” han resultado altamente significativos para los 
caracteres número total de mazorcas y rendimiento de grano. 
Posteriormente a la detección de las cepas de virus, se ha realizado una 
evaluación de los cinco ambientes y se ha encontrado que el ambiente 2º (Torres de 
Alcanadre) es altamente significativo y muy diferente al resto de ambientes (tabla 
26). En consecuencia se ha procedido a evaluar la respuesta del cruzamiento 
interpoblacional EZS34C3xEZS33C3 frente a la media de los cuatro híbridos testigos 
(Helen, Dracma, Costanza y B73xMo17), y se ha encontrado en ese ambiente un valor 
altamente significativo, y muy positivo, de 3.467 kg/ha a favor del cruzamiento 
interpoblacional (tabla 26), lo que corrobora el buen comportamiento del 
cruzamiento frente a los testigos. Respecto al número total de mazorcas también 
fueron significativamente superiores en el cruzamiento frente a los testigos. En los 
restantes cuatro ambientes las diferencias entre testigos y cruzamientos fueron a 
favor de los híbridos pero no de forma significativa.  
 
Tabla 26. Relación de medias entre el cruzamiento EZS34C3xEZS33C3 (valor -) vs híbridos testigos 






Amb.2 (EZS34C3xEZS33C3 vs. híbridos)** - 10,8** - 3.467** 
  Amb.1 (EZS34C3xEZS33C3 vs. híbridos) -1,8 1.797 
Amb.3 (EZS34C3xEZS33C3 vs. híbridos) -2,2 1.342 
Amb.4 (EZS34C3xEZS33C3 vs. híbridos) 2,1 1.496 
Amb.5 (EZS34C3xEZS33C3 vs. híbridos) -5,2 1.448 
Combinado error (MS) 6,94 364.847,6 
suma de G.L. error 508 466 
                   **: significativo al nivel del 1% 
                   G.L grados de libertad 
 
Un aspecto que determina la presencia de los virus es probablemente debido a 
la resistencia/susceptibilidad inherente al fondo genético del maíz (Achon y Alonso-
Dueñas, 2009). Y en nuestro caso, y como era previsible, la mayor variabilidad 
genética del cruzamiento EZS34C3xEZS33C3 posiblemente hace que se adapte mejor 
frente a esos estreses bióticos, ya que ha puesto de manifiesto una respuesta más 
rápida y contundente que los híbridos testigos. Por la severidad del ataque de las 
cepas de virus, y por el buen comportamiento de ese cruzamiento, se confirma que 
éste es un excelente material para su cultivo directo en zonas con puntuales riesgos 
de virosis, con un rendimiento similar al de los híbridos comerciales y con una buena 
tolerancia a ambas cepas de virus, el del mosaico enanizante y del enanismo rugoso 
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en maíz.  
Por último cabe señalar las importantes pérdidas de producción en el cultivo, 
ocasionadas por ambas cepas de virus. Achon et al. (1995) citan pérdidas de hasta un 
40% en la zona maicera del noroeste de Lérida, muy próxima a nuestra zona de 
ensayos, y en otros trabajos posteriores se citan una media de incidencia del 22% de 
virus en campos de gran cultivo, en las mismas zonas (Achon, 2009; Achon y 
Sobrepere, 2001). 
 
4.2 CARACTERIZACIÓN MOLECULAR DE LAS POBLACIONES 
 
4.2.1 VARIABILIDAD GENÉTICA 
En el estudio de la caracterización molecular de las poblaciones se utilizaron 
un total de 52 marcadores moleculares, 239 alelos pertenecientes al sintético EZS1 y 
sus ciclos de selección, y 254 alelos al sintético EZS2 y sus ciclos de selección.  
Profundizando en los resultados obtenidos en cada población, el porcentaje de 
polimorfismo se ha mostrado disminuyendo con la selección, y claramente marcado 
por la selección en EZS34, alcanzando el mínimo de 94% en el ciclo C3 más avanzado 
(tabla 27).  
Los amplios intervalos de confianza otorgados por el programa de cálculo 
definen que variaciones del 2% de porcentaje de polimorfismo no han sido 
estadísticamente diferentes. La selección sobre EZS33 alcanzó un valor mínimo de 
0,98% en su ciclo C1, y se estancó en este valor hasta el ciclo más avanzado. Por lo 
tanto, las regresiones para el germoplasma liso español (EZS33) no se han mostrado 
significativas, mientras que las realizadas para la selección en el germoplasma 
dentado americano (EZS34) han revelado un tendencia lineal y significativa, 
diferenciándose a medida que avanzaba la selección (tabla 28). 
 Por otro lado, los valores más altos de alelos por locus corresponden a los 
compuestos originales, EZS1 y EZS2, con 4,54 y 4,81 alelos por locus respectivamente 
como era de esperar, debido a su mayor variabilidad genética (tabla 27). Este 
resultado es similar al obtenido en estudios con selección recurrente recíproca sobre 
poblaciones norteamericanas (Labate et al., 2003; Ho et al., 2005), sobre maíz tropical 
(Betrán et al., 2003) o europeo (LeClerj et al., 2005; Stich et al., 2005; Sarcevic et al., 
2008), aunque se debe tener en cuenta a la hora de hacer comparaciones que es muy 
importante poseer un número similar de individuos muestreados.  
En los estudios sobre poblaciones americanas el número de individuos 
analizados fue sólo de 20, y también menos individuos en un estudio con maíces 
tropicales (Betrán et al., 2003), lo que puede ocasionar la no detección de alelos en 
baja frecuencia (Labate et al., 2003). Por otra parte, se citan trabajos con un número 
4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN         
 
 94 
superior en razas chinas (Liu et al., 2009) y en poblaciones mejicanas (Reif et al., 
2006), aunque en este último caso era de esperar, teniendo en cuenta que allí se 
encuentra el centro de origen y diversidad del maíz y de su variabilidad genética.  
En nuestro trabajo, conforme van avanzando los ciclos de selección, los valores 
de alelos por locus van descendiendo debido al efecto de fijación ocasionado por la 
selección, 4,48 y 4,06 para EZS33C0 y EZS34C0, respectivamente, y con mínimos de 
3,40 y 3,13 alelos por locus en las poblaciones finales EZS33C3 y EZS34C3 
respectivamente.  
El descenso de la variabilidad genética durante el proceso de selección 
interpoblacional ha sido significativo en el caso de EZS33 y no significativo (P=0,08) 
en EZS34 (tabla 28). Los resultados han determinado que el descenso más notable se 
ha producido en la selección interpoblacional, 71% frente al 28% de media en la 
selección intrapoblacional y, concretamente, una mayor disminución en el sintético 
dentado EZS34. La población lisa ha mostrado descensos más sostenidos en los 
caracteres morfológicos durante la selección, lo que confirmaría que la respuesta a la 
selección ha sido más favorable para la población lisa, lo que se confirma con los 
resultados agronómicos, donde el rendimiento entre los cruzamientos EZS33C3 x 
EZS33C0 y EZS33C3 x EZS33C3 se han mostrado uniformes y crecientes con los 
ciclos avanzados de selección. Estos resultados coinciden con lo expuesto por Romay 
(2009) por las similitudes en cuanto a la respuesta de nuestros genotipos mejor 
adaptados.  
Por otro lado, la población dentada americana (EZS34), probablemente se ha 
visto afectada durante el proceso de selección al que se ha sometido, mostrando 
mayor pérdida de variabilidad genética debido a su peor poder de adaptación. En el 
transcurso de la selección intrapoblacional de ambos sintéticos se detectó una 
reducción en la variabilidad en los caracteres agronómicos (Garay et al., 1996a), y en 
este estudio molecular se ha observado también una eliminación de genes deletéreos 
en el análisis de la producción de las diferentes familias S1.  
En la selección interpoblacional, los valores de alelos por locus (A) que 
presentan estas poblaciones al principio del programa selección recurrente recíproca, 
es similar a la observada en otras poblaciones de diferentes orígenes genéticos, 
mediante el empleo de los marcadores microsatélites: EPS13 y EPS14 con 3,62 y 3,00 
alelos por locus (Romay, 2009); BR-105 y BR-106 con 3,7 y 3,9 (Rossini et al., 2003); la 
población Golden Globe con 3,6 alelos por locus (Butruille et al., 2004) y las 
poblaciones BSCB1 y BSSS con 3,4 y 2,6 alelos por locus (Heinze et al., 2005).  
 En casi todos los casos la heterocigosis observada fue algo mayor a la 
esperada, salvo en EZS1 y EZS33C2 que fue igual. En los sintéticos EZS33 y EZS34, la 
heterocigosidad observada se ha reducido con el avance de la selección, entre los 
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ciclos 0 a 3, en un 13,7% y 19,3%, respectivamente. Estos porcentajes son inferiores a 
los citados por Labate et al. (1999) de un 37% después de 12 ciclos de selección, y el 
61% en poblaciones tropicales (Solomon et al., 2010). Se obtuvieron tendencias 
decrecientes significativas para ambas selecciones en la heterocigosis esperada, y 
asimismo resultó ser significativa la heterocigosis observada en la selección del 
sintético EZS34. La diversidad genética media de estas poblaciones (0,52 para ambas 
poblaciones) se ha mostrado similar a la obtenida en poblaciones americanas (Labate 
et al., 2003), y algo menor que en razas chinas (Liu et al., 2009) o mejicanas (Reif et al., 
2006).  
Los valores del índice de fijación no se han mostrado significativos, debido a 
los apareamientos libres y no consanguíneos en las poblaciones por lo que, en 
general, el tamaño de la muestra de los sintéticos es adecuado. 
 
Tabla 27. Diversidad genética de las poblaciones. Proporción de loci polimórficos (Po), nºde alelos 
por locus (A), nº de alelos por locus polimórficos (Ap), heterosis esperada (He), heterosis observada 
(Ho) e índice de fijación (f) 
 
Población Po A Ap He Ho f 
EZS1 1,00 4,54 4,54 0,58 0,58 -0,01 (-0,02/0,08) 
EZS33C0 1,00 4,48 4,48 0,56 0,58 -0,03 (-0,04/0,06) 
EZS33C1 0,98 3,90 3,96 0,53 0,58 -0,10 (-0,11/-0,01) 
EZS33C2 0,98 3,46 3,51 0,48 0,48 -0,01 (-0,02/0,08) 
EZS33C3 0,98 3,40 3,45 0,46 0,50 -0,09 (-0,10/0,00) 
EZS2 0,98 4,81 4,88 0,60 0,64 -0,06 (-0,07/0,03) 
EZS34C0 1,00 4,06 4,06 0,56 0,57 -0,03 (-0,04/0,06) 
EZS34C1 0,98 3,44 3,49 0,52 0,54 -0,05 (-0,06/0,04) 
EZS34C2 0,96 3,40 3,50 0,45 0,48 -0,07 (-0,08/0,02) 
EZS34C3 0,94 3,13 3,27 0,44 0,46 -0,04 (-0,05/0,05) 
 
 
Tabla 28. Coeficiente de regresión para la selección de las poblaciones  EZS33 y EZS34. 
Proporción de loci polimórficos (Po), nº alelos por locus (A), nº alelos por locus polimórficos (Ap), 
heterosis esperada (He), heterosis observada (Ho), e índice de fijación (f) 
 
Selección Po A Ap He Ho f 
EZS33 -0,01 -0,38* -0,35* -0,036* -0,034 -0,009 
EZS34 -0,02** -0,28 -0,24 -0,043* -0,039* -0,005 
 *, **: significación al nivel 5% y 1%, respectivamente 
 
Con el desarrollo del programa de selección recurrente recíproca y analizando 
conjuntamente los descriptores que determinan la variabilidad genética, se ha 
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determinado una pérdida de diversidad en los dos sintéticos, reduciéndose el 
número de alelos por locus y el porcentaje de locus polimórficos con el avance de la 
selección. Esta tendencia queda reflejada también en los distintos marcadores 
moleculares (tabla A.23 del anexo). En relación a este aspecto, Yamasaki et al. (2007) 
y Solomon et al. (2010) expusieron la tendencia de que, con la selección de alelos 
específicos en genes que controlan aspectos morfológicos y agronómicos, se puede 
producir una reducción de la diversidad genética relativa, aunque en general parece 
que los fragmentos que se han perdido son los fragmentos únicos que se encontraban 
en bajas frecuencias. Coincidiendo con lo aportado por Labate et al. (1997) y Butrón 
et al. (2005), la pérdida de variación genética fue consistente con la hipótesis de un 
modelo en el que la deriva genética podría actuar sólo sobre los alelos neutros. 
Además la selección recurrente recíproca juega un papel muy importante en la 
mejora del maíz ya que colabora en el mantenimiento adecuado de la diversidad 
genética, asegurando sus posibilidades a medio y largo plazo de los procesos de 
selección.  
 
4.2.2 FRECUENCIAS DE ALELOS POR LOCUS 
En el análisis individual de los loci para el conjunto de todas las poblaciones se 
ha detectado que el marcador más polimórfico ha sido umc1653, con un total de 18 
alelos reconocidos, seguido de los marcadores bnlg1347, umc1822 con 16 y bnlg1154 
con 15.  
El total de alelos detectados ha sido de 355, mediante el empleo de 52 
marcadores y 480 individuos analizados por marcador, de los que se han obtenido 
las frecuencias de cada uno de ellos en las 10 poblaciones estudiadas (tabla A.22  del 
anexo). Tras analizar todos los alelos detectados, 239 pertenecen a la población lisa 
EZS1 (67% del total), con una media de la frecuencia alélica del 0,15%, y 254 
corresponden a la población dentada EZS2 (71% del total), asimismo con una media 
de frecuencia alélica del 0,15%. De todos los alelos, 82 no son compartidos, por lo que 
EZS1 posee 67 alelos exclusivos (28% del total) y 15 corresponden a EZS2, lo que 
representa un 6% del total de alelos. Estos datos parecen indicar la diferencia 
genética de partida entre ambas poblaciones iniciales, pues presentan orígenes 
geográficos y genéticos muy separados, la España seca con germoplasma liso de 
EZS1 y el germoplasma dentado típico del Corn Belt americano. 
Entre el 59 y 61% de los fragmentos detectados en las poblaciones sintéticas 
iniciales se encontraron en frecuencias bajas, menores o iguales a 0,10 (figura 18). En 
su gran mayoría son fragmentos únicos que se encuentran en baja frecuencia en los 
sintéticos iniciales y que son perdidos en ciclos sucesivos de selección. En el caso 
opuesto, se han encontrado alelos con frecuencias superiores al 0,90 en ambos 
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sintéticos, concretamente el alelo 1 del marcador phi92a; 0,92 en EZS1 y 1,00 en EZS2. 
Su frecuencia se ha mantenido con el avance de la selección hasta incrementarse a 
1,00 para ambos sintéticos en el ciclo más avanzado (C3). También han destacado, el 
alelo 3 en el marcador umc1327 para el sintético EZS2 con frecuencia de 0,93, y el 
alelo 1 del marcador umc1505 con frecuencia de 0,95.  
Al observar por separado cada población, cabe destacar la correcta relación de 
las frecuencias alélicas encontradas en casi todos los alelos de la población EZS1-
EZS33, en las que 7 fragmentos (3% del total de esta población) no se detectaron en el 
ciclo inicial EZS1, pero sí en los sucesivos ciclos de selección de EZS33. La selección 
EZS2-EZS34 ha mostrado un valor de 10 casos con fragmentos no detectados en 
ciclos iniciales, lo que representa el 4% del total de fragmentos de esta población, 
ligeramente superior a la detectada para la anterior. El número de alelos que se han 
perdido entre los ciclos sucesivos ha sido 1,6% entre EZS1 y EZS33C0, y de 25,5% 
entre EZS33C0 y EZS33C3. Sin embargo las reducciones en el sintético americano han 
sido superiores a 10,5% entre EZS2 y EZS34C0, y de 31,4% entre EZS34C0 y 
EZS34C3, lo que demuestra una mayor pérdida de diversidad genética.  
La mayor cantidad de frecuencias de alelos con valor 0,0 y entre 0,8 y 1,0 han 
sido para los sintéticos más avanzados, C2 y C3, probablemente debido al efecto de 
pérdida de los alelos desfavorables (Figura 18). El valor 0.1 ha estado 
fundamentalmente dominado por las poblaciones progenitoras EZS1 y EZS2. Estos 
resultados concuerdan con Labate et al. (1999, 2000) en las poblaciones americanas 
BSSS y BSCB1 que mostraron bajas frecuencias (≤0.10) en los progenitores y 
frecuencias altas (>0.90) en los ciclos avanzados de selección (ciclos C12). La mayor 
frecuencia alélica en los loci es probable que esté asociada a múltiples alelos en los 
genes sometidos a la selección, incluyendo los alelos favorables y desfavorables 
(Wisser et al., 2008).  
Los cambios alélicos serían producidos por los cambios en las frecuencias 
génicas en la selección. La desaparición de los alelos desfavorables y el aumento de 
los favorables hacen disminuir la base genética de los sintéticos, con lo que las 
probabilidades de encontrar escasos genotipos aumenten con el avance de los ciclos. 
De igual modo el efecto de deriva genética y el tamaño de la muestra influyen 
directamente.  
Se ha logrado que un total de 26 alelos han sido fijados (frecuencia ≥0,80) en el 
ciclo C3 en ambas poblaciones, de ellos 11 en EZS33C3 y 15 en EZS34C3 (tabla A.22 
del anexo). Estos resultados parecen mostrar la tendencia de ciertos alelos comunes a 
aumentar su frecuencia en el ciclo más avanzado de selección en ambos sintéticos, lo 
que conlleva a la acumulación de los mismos alelos favorables. Este resultado 
coincide con lo expuesto por Labate et al. (1999) en su evaluación de la selección 
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recurrente recíproca de las poblaciones BSCB1 y BSSS, aunque no cita un patrón de 
fijación de alelos complementarios y sugiere que el aumento del rendimiento podría 
ajustarse a un modelo aditivo como propone Stuber et al. (1980). Otros trabajos sobre 
la expresión génica del maíz han descrito una asociación positiva entre genes que se 





Figura 18. Frecuencia de distribución vs número de alelos en las poblaciones y sus ciclos de 
selección, EZS33 (a) y EZS34 (b) 
 
Nuestros resultados de caracterización molecular en los distintos ciclos de 
selección se han visto correspondidos en mayor o menor grado con las respuestas 
obtenidas en las evaluaciones agronómicas, al igual que se ha descrito en trabajos 








4.2.3 EQUILIBRIO DE HARDY-WEINBERG 
En ausencia de migración, mutación o selección, el apareamiento aleatorio de 
las poblaciones debería mostrar las frecuencias de los genotipos en equilibrio de 
Hardy-Weinberg, y las desviaciones de estas frecuencias indican la influencia de 
estos efectos, por separado o conjuntamente (Butrón et al., 2005).  
Las pruebas de equilibrio Hardy-Weinberg que se han realizado sobre los 
marcadores moleculares parecen indicar que la mayor parte de los loci conformados 
han estado en equilibrio, y se ha constatado un aumento de los marcadores en 
desequilibrio durante el proceso de selección intrapoblacional en ambos sintéticos, y 
un descenso de esos marcadores al final de la selección interpoblacional. El 
comportamiento es muy similar en ambos sintéticos con rangos muy parecidos entre 
ellos. En las poblaciones lisas EZS1, EZS33C0 y C3 se encontraron 10, 19 y 11 
marcadores en desequilibrio, respectivamente, mientras que en las dentadas EZS2, 
EZS34C0 y C3 fueron 14, 22 y 15, respectivamente.  
De los 52 marcadores totales, 35 presentaron desequilibrio (59% de los loci) 
(tabla 29). Esta misma tendencia de excesiva homocigosidad en las poblaciones se ha 
encontrado en otros trabajos descritos (Labate et al., 2000; Rossini et al., 2003; 
Butruille et al., 2004; Butrón et al., 2005; Heinze et al., 2005). Un exceso de 
homocigosidad en nuestros sintéticos EZS33 y EZS34 puede ser atribuido a una o 
varias razones: a) el tamaño muestral usado durante apareamiento aleatorio, b) 
acción positiva de la asociación del apareamiento, y c) el tamaño de las muestras 
usadas para la estimación del equilibrio Hardy-Weinberg. De entre todos ellos, la que 
probablemente más haya afectado podría ser la asociación del apareamiento al elegir 
plantas con floraciones similares, como también ha descrito Labate et al. (2000). En la 
situación contraria, la alta heterocigosidad detectada en algunos de los loci en 
desequilibrio, puede ser un aspecto importante que podría indicar que la población 
tiene una significativa variación genética adaptativa para escapar de los efectos 
limitantes en el desarrollo y mantenimiento de las poblaciones (Allendorf y Luikart 
2007; Rupp et al., 2009). Labate et al. (2000) apuntó que los alelos inusuales o “raros” 
estuvieron presentes de forma mayoritaria en los locus con exceso de heterocigosis y 
así explicaría este posible resultado. 
Con respecto a su ubicación, los marcadores en desequilibrio han quedado 
distribuidos por todos los cromosomas de manera muy uniforme. En la selección de 
la población lisa, EZS1-EZS33, sólo se ha encontrado un marcador umc1692 (5.03) que 
está presente en sus 3 ciclos de selección (EZS1C0, EZS33C0 y EZS33C3), y que 
además resultó estar también presente en la selección del sintético dentado, EZS2-
EZS34 en sus tres ciclos (EZS2C0, EZS34C0 y EZS34C3). Sin embargo, en esta 
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población dentada se detectaron un mayor número de marcadores en desequilibrio, 
como bnlg1347 (1.10), umc1165 (2.01), umc1185 (2.03), umc1303 (4.05) y umc1453 
(10.04) (tabla 29).  
El locus 5.03 se ha encontrado que está presente en todos los ciclos de 
selección con altos valores de homocigosis, lo que parece indicar un claro proceso de 
fijación. Otros autores (Betrán et al., 2003; Chardon et al., 2004; Zhang et al., 2008; 
Romay, 2009) describen que esta zona podría estar relacionada con la floración 
(QTL).   
Otras localizaciones que se expresan, pero que se desconoce su función, han 
sido reconocidas como 2.03, 4.03, 5.00, 6.00 y 10.04. Estas zonas seleccionadas han 
mostrado no poseer un exceso de homocigosis y además se desconoce su función, de 
lo que podría deducirse la existencia de cierto mecanismo de selección natural que 
está actuando. Esta selección natural puede haber afectado a la proporción de 
heterocigosis en las poblaciones, favoreciéndose ligeramente sobre la homocigosis 
aunque en los resultados no se han encontrado diferencias significativas. Caicedo 
(2010) encontró en estas mismas zonas (2.03 y 4.03) franjas con excesiva heterocigosis 
en germoplasmas españoles lisos frente a germoplasmas americanos del USA-Corn 
Belt, similares a los de nuestro trabajo.  
También se han detectado regiones (1.10, 2.03, 4.03, 4.05 y 10.04) que han 
mostrado asociación significativa con múltiples caracteres, incluyendo caracteres 
vegetativos y reproductivos. Así, en el bin 2.03 se han citado QTLs para 
mantenimiento del color verde, altura de planta o número de filas de grano (Beavis et 
al., 1991, 1994; Veldboom et al., 1994; Veldboom y Lee, 1996). A su vez, en el bin 4.03 
y 4.05, se han encontrado QTLs para altura de planta, número de filas de grano y 
rendimiento de grano (Goldman et al., 1993; Beavis et al., 1994; Veldboom et al., 1994; 
Ajmone-Marsan et al., 1995; Veldboom y Lee, 1996). Otras regiones de interés 
molecular encontradas y relacionadas con el desequilibrio de los marcadores 
bnlg1347 (1.10) y umc1453 (10.04) en la población americana, podrían estar 
relacionadas con QTLs de altura de planta o aspecto de planta (Schon et al., 1993; 
Openshaw et al., 1997; Caicedo, 2010).  
El cruzamiento de un sintético europeo liso con un sintético americano del 
norte del Corn Belt es un material original básico a la hora del estudio de QTL’s. El 
hecho de que la localización de algunas de las regiones (1.10, 2.03 y 4.03) coincidan 
con estudios realizados en otros germoplasmas de orígenes totalmente diferentes, 
resalta la importancia de las mismas. Puesto que el rendimiento fue el carácter 
principal de la mejora y en base al cual se inició la selección recurrente recíproca, se 
ha realizado una intensa búsqueda sobre el material molecular para encontrar algún 
indicio que relacione las características agronómicas con las moleculares. Los 
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resultados han detectado que el mayor número de loci en desequilibrio en el 
compuesto EZS34 podría estar relacionado con caracteres agronómicos concretos, 
como rendimiento de grano, aspecto de planta y caracteres de mazorca que han 
destacado en la evaluación agronómica para los materiales (ciclos) obtenidos de este 
sintético.   
 Posteriormente se ha estudiado el desequilibrio entre parejas de marcadores y 
para ello se apartaron del análisis aquellos marcadores que estuvieron en 
desequilibrio para que no afectaran al equilibrio de la pareja de loci. Para los ciclos 
avanzados de selección de EZS33 y EZS34 se han encontrado en desequilibrio el 
14,3% y el 6,1%, respectivamente, de todas las combinaciones posibles, y con nivel de 
significación P≤0,05. Por población y ciclo de selección, las combinaciones de pares 
de loci en desequilibrio han resultado 9,1% para EZS1, 22,1% para EZS33C0, 12,1% 
para EZS33C3 y 6,8% para EZS2, 19,8% para EZS34C0 y 27,0% para EZS34C3, 
respectivamente (datos no mostrados).  
Para todas las poblaciones sintéticas analizadas de la población EZS33, no 
hubo una misma combinación en desequilibrio, pero sí se encontró un mismo 
marcador implicado en sus tres ciclos avanzados, que fue umc1545 (7.00). Para la 
población EZS34, se ha obtenido algo similar aunque en este caso se han encontrado 
más marcadores intervinientes en el desequilibrio, phi027 (9.03), umc1403 (1.03), 
umc1014 (6.04) y umc1078 (9.05), aunque ninguna combinación (par de loci) es 
idéntica para ninguno de los ciclos de selección de EZS34. Para todas las poblaciones 
estudiadas sólo el 4,9% de las parejas de marcadores se encuentran en desequilibrio 
con una probabilidad ≤ 1%; este resultado es inferior al 7% obtenido en los sintéticos 
EPS13 y EPS14 por Romay (2009). En los ciclos C1, C2 y C3 de la población EZS33 se 
han obtenido los siguientes porcentajes: 1,9%, 7,5% y 1,7%, y de 1,1%, 6,3% y 11,0% 
para los correspondientes C1, C2 y C3 de la población EZS34, respectivamente. 
No se ha observado un mayor grado de desequilibrio de ligamiento entre 
parejas de loci próximas en diferentes cromosomas, coincidiendo con los datos de 
Romay (2009). Labate et al. (2000) estudiaron la evolución del desequilibrio de 
ligamiento entre parejas de loci en los doce primeros ciclos de selección recurrente 
recíproca (C0 a C12) de las poblaciones BSSS y BSCB1, y describen un desequilibrio 
que se mantenía estable con el avance de la selección en BSCB1 y que aumentaba en 
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Tabla 29. Exceso de homocigosis (%) en los marcadores moleculares en desequilibrio. Ciclo inicial 
y final de la selección recurrente recíproca. (Loc.: localización cromosoma. Bin) 
Loc. Marcador Nombre EZS1 EZS33C0 EZS33C3 EZS2 EZS34C0 EZS34C3 
1.01 m517 phi056 -1 -3   -6 -3   
1.03 m211 phi109275           18 
1.03 m083 umc1403   7     26   
1.06 m215 umc1335   1         
1.07 m091 umc1147     -33 -36   -43 
1.10 m095 bnlg1347   18   2 10 -1 
1.11 m223 umc1725   -36     -31   
2.01 m099 umc1165 60   -49 45 30 -32 
2.02 m103 umc1265     -33       
2.03 m105 umc1185 -22 -7 -41 -32 -6 -14 
2.07 m013 phi127   18   2 10 -1 
2.07 m109 umc1560   -36     -31   
2.09 m111 bnlg1520 60   -79 65 40 -42 
3.04 m017 phi036     -33       
4.03 m027 phi021 -22 -7 -41 -32 -6 -14 
4.05 m133 umc1303   39       10 
4.06 m135 umc1329   -2         
4.08 m137 umc1466       5 7   
4.11 m031 phi076   12   -11     
5.00 m143 umc1097 -18 -22 -13   -19 3 
5.03 m255 umc1692 37 46 37 10 31 31 
5.05 m263 umc1822 -11   -43 3 -21   
5.07 m039 phi128         7,4   
6.00 m275 bnlg161   -7 -48 -15 -23 -44 
6.04 m157 umc1014   22     23   
6.06 m159 umc1424       -25 -24   
6.07 m163 umc1653           26 
7.03 m051 phi114   22   25     
8.01 m175 umc1327         3   
8.03 m311 umc1984   -42     -35   
9.02 m191 umc1131     33       
9.03 m069 phi027   -5     -21 23 
9.05 m195 umc1078   -4 13   3 -21 
10.02 m073 phi059 30           
10.04 m205 umc1453 -9 -47   -22 -55 -37 




En nuestro trabajo se ha observado algo similar, la población EZS33 ha 
mostrado una cierta tendencia cuadrática, con máximo desequilibrio de 22,1% en el 
ciclo final de selección intrapoblacional (C3), mientras que la población EZS34 ha 
mostrado un comportamiento similar al descrito para BSSS, con una tendencia a 
incrementar el número de loci en desequilibrio a lo largo de la selección. Labate et al. 
(2000) señalan que las causas posibles de aumento de loci en desequilibrio Hardy-
Weinberg fueron debidas a asociaciones de apareamiento por polinizaciones entre 
plantas con floraciones similares o por selección con efectos epistáticos entre los loci 
en desequilibrio, como parece haber sucedido en nuestros sintéticos. En la misma 
línea, Butrón et al. (2005) estudiando la población sintética EPS12 citan que la razón 
más probable para justificar la falta de significado en el desequilibrio, parece ser la 
selección de efectos epistáticos entre loci no próximos, y que podrían estar 
relacionados con el rendimiento, y que una probable deriva genética también influya 
en ese desequilibrio.  
 
4.2.4 PRUEBA DE NEUTRALIDAD DE LOS ALELOS 
Las pruebas para estudiar el equilibrio de Hardy-Weinberg muestran si las 
frecuencias alélicas de una población son estables con el equilibrio. Según Brown y 
Allard (1971) hay dos posibles causas para explicar el desequilibrio: a) la selección 
natural con efectos epistásicos que enmascaran los efectos de los alelos, y b) la deriva 
genética. Con el objetivo de determinar si todos los cambios en las frecuencias 
génicas durante el proceso de selección, pueden ser explicados por la deriva, se ha 
realizado la prueba de Schaffer et al. (1977).  
En nuestro trabajo el cambio de frecuencia de numerosos alelos ha resultado 
significativo, mostrando que no sólo la deriva actuó sobre las poblaciones, sino 
también la selección. La relación con los alelos que han resultado significativos y han 
mostrado buena respuesta a la selección, se encuentran en la tabla de frecuencias 
alélicas, en el anexo (tabla A.24). Una selección de los casos más evidentes se muestra 
en la tabla 31. Durante el proceso de selección recurrente intrapoblacional en los 
sintéticos EZS1 y EZS2, se ha detectado que la mayoría de los cambios en las 
frecuencias alélicas han sido una consecuencia de la deriva genética, pero 3 y 5 loci en 
EZS1 y EZS2, respectivamente, no han sido exclusivos de la deriva, por lo que se 
sugiere debidos a posibles efectos de la selección. Cabe señalar que ninguno de estos 
casos ha sido común en ambos sintéticos. Esos casos, y para EZS1, se han localizado 
en los bin 4.01 (6), 4.08 (1 y 2) y 10.04 (5), y para el sintético EZS2 se han localizado en 
los bin 2.02 (4), 2.04 (2 y 3), 5.03 (7), 5.07 (3) y 7.00 (6). El dato dentro del paréntesis 
hace referencia al alelo dentro del locus.  
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   En el caso de la selección recurrente recíproca, el sintético EZS33 ha obtenido 
19 loci significativos, de los cuales 15 han mostrado una tendencia lineal en las 
frecuencias alélicas, y en 10 se han incrementado las frecuencias alélicas con la 
selección y 5 han disminuido. El sintético EZS33 posee mayor número de loci en alta 
frecuencia que en baja, lo que parece traducirse en una buena respuesta a la 
selección. 
Por otra parte, en EZS34 se han obtenido 23 loci, de los que 17 han revelado 
una tendencia lineal en sus frecuencias, y de ellos 10 han mostrado incremento de 
frecuencias alélicas y 7 han disminuido con la selección. En este sintético han 
destacado los loci significativos que han mostrado descensos de las frecuencias; en 
este caso la selección ha predominado sobre la fijación en eliminar alelos deletéros. 
Estos resultados muestran valores superiores a los descritos en los trabajos de Labate 
et al. (1999), que cita 14 y 15 loci significativos para las poblaciones BSSS y BSCB1, 
respectivamente. Las razones que justificarían esas diferencias se basan en los 
distintos germoplasmas utilizados, ya que nuestras poblaciones base de ambos 
sintéticos no habían sido mejoradas en origen y por tanto su respuesta a la selección 
ha sido más notable.  
Algunos de los casos significativos detectados en nuestras poblaciones 
muestran relaciones directas con QTLs, y se han comprobado en la base de datos de 
maíz (“maize databank”) disponible en la dirección electrónica 
(http://www.maizegdb.org/). Estos resultados se han resumido en la tabla 30 
Según la bibliografía consultada destacan tres regiones genomicas por ser de 
alto interés para el carácter rendimiento de grano. La región 7.03 obtuvo valores 
significativos en ambos sintéticos, aunque contrarios a los de otros trabajos en esta 
misma región QTL´s (Stuber et al., 1992; Austin y Lee, 1996; Lu et al., 2003; Frascaroli 
et al., 2007; Sabadin et al., 2008). La región 3.04 y 9.03 presentó una buena respuesta a 
la selección recurrente recíproca en EZS33, que corresponde con un germoplasma 
mejor adaptado, en línea con el trabajo de Romay (2009). Ambas regiones han sido 
citadas por varios autores como reguladoras del rendimiento y la heterosis (Lu et al., 
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Tabla 30. Referencias bibliográficas:caracteres morfológicos, relación de alelos y QTLs 
 
Bin Alelo Carácter QTL Referencia 
1.03 2, 5 longitud de mazorca 
rendimiento de grano   
longitud de grano 
altura de planta   
“stay green”   
(qearl17, qearl28, qearl34) 
(qgyld21)  
(qklen19, qklen22, qklen6) 
(qplht100, plht61) 
(qstagr4) 
Veldboom y Lee, 1996;Agrama 
et al., 1999 
Austin y Lee, 1996 
1.06 5 floración   
longitud de mazorca   
porcentaje grano seco   
número de hojas   






(qplht101, qplht49, qplht53, 
qplht56, qplht64) 
Koester et al., 1993 
Ajmone-Marsan et al., 1995 
2.04 5 respuesta a ECB (Ostrinia 
nubilalis)  
humedad de grano  
 peso de grano  





(qplht129, qplht6, qplht76) 
Veldboom et al., 1994 
Ajmone-Marsan et al., 1995;  
Schoen et al.,1994; CIMMYT, 
1994  
4.04 3 peso de 300 granos  (q300k12) Goldman et al., 1993 
4.06 3 peso de 300 granos  
diámetro de mazorca  
rendimiento de grano  
nº de filas de granos  





(qplht109, qplht131)  
Butrón et al., 2005; Goldman et 
al., 1993  
Ajmone-Marsan et al. 1995 
Veldboom et al., 1994 




diámetro de mazorca 
peso de grano  
nº de filas de granos  
 
altura de planta  
(q300k13, q300k14,  





(qkrow22, qkrow27, qkrow7, 
qkrow8) 
(qplht110, qplht67, qplht73) 
Goldman et al., 1993 
CIMMYT, 1994, 
Beavis et al., 1994 
Veldboom y Lee, 1996 
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Tabla 30. Continuación. 
5.03 5 peso de 300 granos  
 
longitud de mazorca  
 
rendimiento de grano  
humedad de grano  
altura de planta   
(q300k29, q300k38, q300k4, 
q300k44, q300k51) 




(qplht24, plht68, qplht81) 
Veldboom et al., 1994 
Veldboom y Lee, 1996 
Ajmone-Marsan et al., 1995 
5.05 14 diámetro de mazorca  
peso de mazorca  




Ajmone-Marsan et al.,1995 
Beavis et al., 1994  
6.03 2, 4 floración (antesis)   
rendimiento de grano  




Ajmone-Marsan et al., 1995 
6.04 8 floración (antesis) 
diámetro de mazorca  
rendimiento de grano  
nº de granos por fila  
(qdpoll4) 
(qeard16) 
(qgyld13,  qgyld9) 
(qkrow14) 
Austin y Lee, 1996; Ajmone-
Marsan et al., 1995 
7.00 5 peso de 300 granos  (q300k19) Goldman et al., 1993 
9.01 1 diámetro de mazorca  
rendimiento de grano  
nº de granos por fila  





Beavis et al., 1994  
9.02 2 longitud de mazorca  
peso del grano  
nº de filas por grano  





Austin y Lee, 1996 
Beavis et al., 1994 
9.05 3 diámetro de mazorca  
rendimiento de grano  




Austin y Lee, 1996; Koester et 
al., 1993 
Ajmone-Marsan et al., 1995 






Según la acción de cada región (figura 19), se han localizado 3 loci que 
presentan una acción de complementaridad, y concretamente su localización se ha 
situado en los bin 2.04, 5.00 y 6.07, por lo que sus frecuencias alélicas aumentan en un 
sintético y en sentido contrario en el otro. Se sugiere que esas regiones podrían 
determinar la heterosis mostrada por ambos sintéticos, ya que la heterosis es debida 
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a la diferente composición de alelos complementarios en los loci, y mostrando efectos 
de dominancia. Por otro lado, en seis regiones (5.05, 6.03, 6.04, 7.00, 9.02 y 9.08) se 
han encontrado diferencias significativas y con frecuencias crecientes en ambos 
sintéticos. Podría parecer que en este caso la selección se ha producido por 
adaptación y ha resultado tener un efecto aditivo. En el resto de casos parecen 




Figura 19. Principales efectos de la selección para todos los locus significativos derivados de 
la prueba de Schaffer 
 
Eje horizontal: localización del efecto (región del cromosoma).  
Eje vertical:   tendencia (+) de frecuencias alélicas (0 a 100: efecto de fijación) 











Tabla 31. Prueba de Schaffer: casos determinantes y significativos. EZS1, EZS2 y EZS33 y EZS34, 
ciclos C0 y C3 
 
Marc. Bin Alelo EZS1 -----------EZS33----------- EZS2 -----------EZS34----------- 
    C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1403 1.03 2 0,38 0,20 0,34 0,44 0,57 0,41 0,32 0,25 0,23 0,26 
Phi109275 1.03 5 0,02 0,19 0,50 0,48 0,80 0,25 0,30 0,31 0,30 0,61 
Umc1335 1.06 5 0,00 0,02 0,10 0,07 0,02 0,13 0,40 0,45 0,74 0,79 
Phi083 2.04 5 0,13 0,22 0,05 0,00 0,00 0,04 0,03 0,30 0,32 0,58 
Umc1963 4.04 3 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,10 0,07 0,43 0,38 0,52 
Umc1329 4.06 3 0,44 0,64 0,74 0,78 0,63 0,48 0,60 0,80 0,94 1,00 
Umc1466 4.08 2 0,15 0,68 0,58 0,86 0,96 0,53 0,35 0,31 0,59 0,49 
Phi092a 4.08 1 0,92 0,95 1,00 1,00 1,00 1,00 0,78 0,89 0,81 1,00 
Umc1692 5.03 5 0,20 0,46 0,08 0,22 0,00 0,15 0,23 0,27 0,00 0,18 
Umc1822 5.05 14 0,04 0,29 0,36 0,06 0,07 0,08 0,39 0,22 0,10 0,00 
Umc1887 6.03 2 0,21 0,20 0,53 0,72 0,78 0,01 0,16 0,39 0,58 0,97 
Umc1887 6.03 4 0,46 0,58 0,36 0,17 0,10 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1014 6.04 8 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,26 0,10 0,03 0,00 
Umc1545 7.00 5 0,32 0,47 0,60 0,65 0,68 0,02 0,14 0,28 0,61 0,71 
Phi028 9.01 1 0,00 0,08 0,01 0,00 0,03 0,28 0,04 0,38 0,56 0,55 
Umc1131 9.02 2 0,77 0,69 0,67 1,00 0,92 0,82 0,67 0,92 1,00 1,00 
Umc1078 9.05 3 0,20 0,21 0,24 0,27 0,81 0,13 0,07 0,03 0,00 0,01 
Umc1505 9.08 2 0,05 0,06 0,25 0,45 0,41 0,49 0,50 0,44 0,61 0,80 
Marc.: marcador molecular; Bin: localización (cromosoma y bin) 
 
En el estudio de las poblaciones, el sintético dentado EZS34 ha mostrado un 
mayor número de casos que el sintético liso, tanto en la selección per se 
intrapoblacional como en la recurrente recíproca interpoblacional, lo que parece 
mostrar un mayor efecto de selección por adaptación que por selección natural. 
Además se muestran un exceso de loci con bajas frecuencias, en correspondencia con 
la evaluación agronómica que define a este material como el que presenta mayor 
deriva genética, y en cuyos cruzamientos per se se obtienen bajos valores en 
rendimiento de grano. Por otro lado, el sintético liso EZS33 parece que ha respondido 
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4.2.5 TAMAÑO EFECTIVO DE LA POBLACIÓN 
El tamaño o censo efectivo de una población se define como el número de 
individuos con diferente genotipo dentro de la misma población. Según Sprague y 
Eberhart (1977) se espera que en un programa de selección a largo plazo como este, el 
censo efectivo sea Ne= 2{N/(1*F)}, donde N es el número medio de familias 
seleccionadas por ciclo, y F es el coeficiente de consanguinidad. Puesto que este valor 
se encuentra entre 0 y 1, el censo efectivo de la población se encontrará situada entre 
el número de Familias S1 recombinadas y dos veces ese número, es decir entre 10 y 20 
(Labate et al., 1999; Butrón et al., 2005; Romay, 2009).  
En nuestro trabajo se ha realizado una estimación empírica del tamaño 
efectivo de la población, según lo descrito por Waples (1989). Asimismo se han 
calculado los intervalos de confianza, al 95%, para todos los loci y loci neutros, y para 
todos los ciclos de selección que se reflejan en la tabla 32.  
Para las selecciones intra- e interpoblacional, los valores de Ne se han 
mostrado dentro del rango esperado, basándose en el número de Familias S1 
recombinadas (N), tanto para el total de loci como para los loci neutros, excepto 
EZS34. Los valores más altos de Ne se han detectado en los sintéticos de la selección 
intrapoblacional (EZS1 y EZS2), con lo que se puede deducir que la variablidad 
existente en los mismos es superior en esta selección respecto a la selección 
interpoblacional. Este resultado es evidente en nuestro estudio y demuestra que los 
germoplasmas de la selección recurrente recíproca (EZS33 y EZS34) poseen menor 
variabilidad genética que los progenitores, EZS1 y EZS2, de los que se derivan; ello 
confirma lo expuesto anteriomente, en especial en su variabilidad genética.  
Esta misma tendencia se ha confirmado en la categoría de loci neutros, y en 
cuyo caso los valores de Ne se han incrementado en relación al caso de “todos los 
loci”; con ello se sugiere que al eliminar del análisis los alelos que podrían ser 
deletéreos y estar fijados, el Ne parece aumentar junto con la variabilidad interna de 
los sintéticos.  
Por poblaciones, los valores de Ne han sido más elevados en la selección del 
sintético liso EZS33, mientras que en el dentado EZS34 se ha mostrado, una vez más, 
su mayor disminución de variabilidad genética, tras el proceso de selección 
interpoblacional, y especialmente es evidente en el Ne para la categoría de “para todos 
los loci”, con valor de 6,54. Este resultado que ha destacado por su bajo valor podría 
ser debido a su reducido fondo genético, como consecuencia del proceso de 
selección. Además podría deducirse que la elevada deriva genética ha podido influir 
en la merma de su variabilidad. Estos resultados vienen respaldados por las 
evaluaciones agronómicas que detectaron una alta deriva genética en los ciclos C2 y 
C3 de EZS34, lo que ya se ha mostrado en otros apartados de este trabajo.       
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Tabla 32. Tamaño efectivo (Ne) de las poblaciones e intervalos de confianza (95%) tras la selección 
intrapoblacional (EZS1 y EZS2), e interpoblacional (EZS33 y EZS34) 
 
Población Ne (todos los loci) Ne (loci neutros) 
EZS1 14,50 (12,35-17,26) 16,14 (13,73-19,24) 
EZS2 11,41 (9,71-13,61) 12,91 (10,96-15,42) 
EZS33 10,17 (8,56-12,27) 14,35 (11,96-17,52) 
EZS34 6,54 (5,47-7,96) 11,56 (9,51-14,37) 
 
4.2.6 DISTANCIA GENÉTICA ENTRE LAS POBLACIONES 
En el cálculo de la distancia genética entre las distintas poblaciones, se ha 
encontrado incremento en la distancia entre las mismas a medida que avanzan los 
ciclos de selección, con valores de 0,37 entre EZS1 y EZS2, y de 0,39 entre EZS33C0 y 
EZS34C0. El valor máximo de 0,49 está entre EZS33C2 y EZS34C2, y un valor inferior 
(0,39) entre EZS33C3 y EZS34C3 (tabla 33). La distancia genética entre las 
poblaciones debería aumentarse si aumenta la fijación de alelos complementarios en 
los loci. Las causas que explicarían esta carencia de linealidad ascendente podrían ser 
debidas al proceso de selección, ya que en su transcurso se ha producido un aumento 
de la frecuencia de los mismos genes favorables, para ambos sintéticos, y además la 
deriva genética ha eliminado genes no deseados. Por ello el fondo genético de ambas 
poblaciones sintéticas se ha estrechado y la distancia genética entre ellas en el ciclo 
C3 sugiere esta reducción.  
En el estudio de valoración agronómica de las poblaciones, se ha detectado 
que la evolución de la heterosis con la selección resultó ser positiva pero no 
significativa (P≤0,05), en consonancia con los resultados obtenidos de las distancias 
alélicas, ya expuestas. 
Las distancias genéticas dentro del mismo tipo de selección y para el mismo 
sintético, a lo largo del proceso, han mostrado sucesivos incrementos entre ambos 
grupos de sintéticos, EZS1-EZS33 y EZS2-EZS34, lo que podría indicar la mejora de 
ambos grupos, ya que su distancia ha aumentado con la selección, y concretamente 
fue superior al pasar del ciclo C2 al C3, con ganancias de 0,04 y 0,08 para EZS33 y 
EZS34, respectivamente. Por poblaciones, las distancias genéticas han sido mayores 
en el material dentado EZS34 (tabla 33).  
En general, los análisis de la estructura genética de las poblaciones mejoradas 
indican que gran parte de la variación genética fue mayor dentro de las poblaciones 
que entre ellas. Además, los sintéticos han incrementado su distancia cuanto más 
avanzado es el ciclo de selección. En la misma línea, Solomon et al. (2010) estudiando 
poblaciones tropicales de Australia describe que un 80% de la variación genética se 
produjo dentro de las mismas, más que entre ellas.  
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Una mayor distancia genética entre dos germoplasmas suele implicar mayor 
respuesta heterótica y mayor producción, pero no tiene que ser condición 
indispensable, ya que la expresión de la heterosis está muy condicionada por el 
efecto ambiental, tanto en los parentales como en la F1 resultante.  
Como consecuencia, la relación entre la distancia genética, la heterosis y 
producción de grano están relacionados con los efectos dominantes y aditivos. En la 
distancia genética y la heterosis se explota mayormente la varianza dominante, de 
ahí la estrecha relación entre ambos (Lee et al., 1989; Dudley et al., 1991; Betrán et al., 
2003; Makumbi et al., 2011), mientras que en la producción de grano intervienen 
ambos efectos, aditivos y dominantes (Makumbi et al., 2011). Por ello se puede 
deducir que la mejora de un germoplasma debería estar basada en ambos efectos. 
En nuestro trabajo se ha observado una pérdida de varianza dominante, como 
también describe Labate et al. (1999) en su estudio sobre 11 ciclos de selección 
recurrente recíproca, donde encontró una disminución de la varianza dominante del 
76%, y del 23% en la varianza aditiva. Esta disminución en la varianza de dominancia 
podría ser un indicador de la disminución de la heterocigosidad en los materiales a 
lo largo de la selección, como muestran los datos moleculares debidos a la escasa 
fijación de alelos complementarios.  
Por otra parte la acción aditiva de los genes puede ser más importante que la 
no aditiva para rendimiento de grano en los ciclos avanzados de selección, y se 
muestra una cierta concordancia con los valores agronómicos de rendimiento de 
grano en EZS34 per se, que fue muy inferior a los de EZS33 per se. La importancia de 
los genes aditivos para rendimiento de grano ha sido también citada por varios 
autores (Vasal et al., 1992; Welcker et al., 2005; Malvar et al., 2008; Makumbi et al., 
2011). 
Mediante el método de agrupamiento UPGMA (Unweighted Pair Group Method 
with Arithmetic Mean) se ha realizado un dendrograma en el que se pueden observar 
dos grandes ramas, que separan los dos tipos de germoplasmas, el liso español 
(EZS1-EZS33) y el dentado americano (EZS2-EZS34), que componen un patrón 
heterótico muy bien definido (Figura 20). También se puede observar una mayor 
proximidad (distancia genética) en los ciclos avanzados de selección, dentro de cada 
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Tabla 33. Matriz de distancias e identidades de Nei (1978), por debajo y por encima de la diagonal, 
respectivamente 
 
 EZS1 EZS33C0 EZS33C1 EZS33C2 EZS33C3 EZS2 EZS34C0 EZS34C1 EZS34C2 EZS34C3 
EZS1  0,9 0,85 0,82 0,79 0,69 0,65 0,63 0,56 0,62 
EZS33C0 0,11  0,94 0,91 0,88 0,69 0,68 0,66 0,60 0,68 
EZS33C1 0,16 0,06  0,96 0,92 0,69 0,69 0,67 0,62 0,70 
EZS33C2 0,20 0,09 0,05  0,95 0,66 0,65 0,64 0,61 0,70 
EZS33C3 0,23 0,13 0,08 0,05  0,66 0,63 0,63 0,58 0,68 
EZS2 0,37 0,38 0,38 0,41 0,41  0,86 0,87 0,81 0,76 
EZS34C0 0,43 0,39 0,37 0,43 0,45 0,15  0,93 0,87 0,80 
EZS34C1 0,46 0,41 0,40 0,45 0,47 0,14 0,08  0,94 0,87 
EZS34C2 0,58 0,51 0,47 0,49 0,54 0,21 0,14 0,06  0,88 





Figura 20. Dendrograma. Relaciones filogenéticas entre las diez poblaciones: EZS1, EZS2, 
EZS33 (C0,C1,C2,C3), y EZS34 (C0,C1,C2,C3)     
 
4.3 CONSIDERACIONES FINALES SOBRE LAS POBLACIONES 
MEJORADAS 
Los híbridos interpoblacionales o intervarietales de poblaciones sintéticas 
mejoradas, están cobrando importancia en ciertas zonas maiceras del mundo, por la 
facilidad de su obtención y manejo, además de abaratar de forma drástica el costo de 
la semilla que es apta para utilizarse todos los años. Asimismo estos materiales 
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mejorados son unas buenas fuentes de variabilidad genética para obtener líneas 
puras élite y también ser variedades aptas para su cultivo directo, debido a sus 
excelentes rendimientos de grano y sanidad de planta. Los resultados obtenidos en 
nuestro trabajo corroboran otros resultados obtenidos con otros germoplasmas 
mejorados, y se soportan en la hipótesis de que los híbridos poblacionales de hecho 
pueden ser comparables con híbridos comerciales cultivados. Realizando algún ciclo 
de mejora adicional, su rendimiento podría alcanzar, y aún superar, a la de los 
híbridos comerciales más cultivados en nuestras comarcas maiceras, en determinadas 
zonas con suelos de no excesiva calidad o con agua de riego limitada.  
La obtención de las poblaciones mejoradas EZS33(FR)C3 y EZS34(FR)C3 y su 
cruzamiento interpoblacional, EZS34(FR)C3xEZS33(FR)C3, pueden contribuir a un 
aumento de los recursos disponibles y ayuda a incrementar la base genética del maíz 
actualmente cultivado en grandes zonas de cultivo de maíces tardíos de España. 
Poder disponer de una amplia base genética mejorada es fundamental para hacer 
frente a nuevos desafíos imprevistos (enfermedades o plagas) y poder satisfacer 
nuevas demandas alimenticias de la sociedad. 
La evaluación del programa de selección recurrente recíproca se ha realizado 
en las dos poblaciones sintéticas EZS33 y EZS34, mejoradas para rendimiento de 
grano. Dicha evaluación muestra que, en algunos cruzamientos interpoblacionales 
entre ciclos avanzados de selección, y otros cruzamientos con líneas puras 
probadoras de aptitud combinatoria, como la B93 y EZ6, se han conseguido unos 
rendimientos semejantes a determinados híbridos comerciales cultivados en la 
actualidad por los agricultores. También es importante añadir que esta tendencia 
apunta a que aún es posible incrementar estos resultados.  
En relación a otros caracteres agronómicos de interés, como la resistencia al 
encamado del tallo o el vigor de plántula han mostrado valores muy positivos y con 
un elevado margen de mejora si se continúa con estos objetivos en el programa de 
selección. 
Por su parte, los marcadores moleculares han corroborado los resultados 
principales y las conclusiones obtenidas en la evaluación agronómica de las 
poblaciones y sus ciclos de mejora. La utilización de marcadores moleculares puede 
ser altamente ventajosa para determinar el programa de selección y puede servir 
para ratificar o anticipar los resultados obtenidos después de la caracterización 
agronómica de las poblaciones sintéticas mejoradas.        
A modo de resumen, y en relación con la evaluación de ambas poblaciones 
sometidas a selección, éstas han mostrado una elevada respuesta positiva a la 
selección que ha resultado ser altamente eficaz. El sintético liso de germoplasma 
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español, EZS33, ha resultado ser el material que mejor ha respondido a la selección, 
con una buena respuesta y excelente adaptabilidad tras la fuerte presión de selección 
a la que se ha sometido. Es probable que al tratarse de un material adaptado a 
nuestro ambiente, tras muchos años de cultivo por los agricultores, le haya otorgado 
mayor adaptabilidad y respuesta al programa.  
El otro sintético, EZS34, dentado y de germoplasma americano, ha mostrado 
también buenas ganancias, ya que al tratarse de un material élite en su origen, por su 
alta concentración de alelos favorables, ha resultado ser un excelente material como 
parental femenino. Las F1 resultantes de los cruzamientos prueba con las líneas puras 
probadoras y los cruzamientos interpoblacionales, han denotado un muy alto 
potencial en la mayoría de caracteres agronómicos de interés. Sin embargo, la gran 
eliminación de alelos deletéreos durante su mejora inicial en USA le ha provocado 
una elevada deriva genética, ya que posee menor variabilidad genética que el 
sintético español y un menor tamaño efectivo de población, tras el programa de 


































                           






A partir del análisis y discusión de los resultados de evaluación de las dos 
poblaciones sintéticas, se pueden deducir las siguientes conclusiones: 
1. Las poblaciones mejoradas han mostrado una elevada respuesta positiva a la 
selección recurrente recíproca. El sintético liso EZS33 ha sido el material que mejor ha 
respondido, con buena adaptabilidad, y el sintético dentado EZS34 muestra también 
ganancia genética, resultando ser un excelente parental femenino. Las F1 de los 
cruzamientos interpoblacionales han mostrado altos valores en rendimiento y otros 
en caracteres agronómicos de interés como floración, encamado y nº de filas de la 
mazorca.  
2. Sin embargo a diferencia de los cruzamientos, el valor per se de los sintéticos no 
mejoró con la selección, de forma contundente, probablemente debido a que la deriva 
genética contrarrestó el efecto beneficioso de la selección. Esto se corrobora por el 
hecho de que el cruzamiento de los ciclos mejorados finales, con los ciclos iniciales, 
supera a los ciclos per se.  
3. De ello se deduce que la selección fue efectiva a la hora de acumular alelos 
favorables en las poblaciones, que serán buenas fuentes para la obtención de líneas 
puras, con óptima aptitud combinatoria general para combinarse con otras líneas de 
diferentes grupos de germoplasma y dar híbridos simples de buena calidad.  
4. En el sintético dentado, y causado por la gran eliminación de alelos deletéreos 
durante su mejora inicial en Estados Unidos, la selección le ha provocado una 
elevada deriva genética y, por ello, posee menor variabilidad genética que el sintético 
liso, resultando agronómicamente inferior como población per se.  
5. Para el carácter rendimiento, la heterosis entre las poblaciones mejoradas muestra 
valores superiores a la media de ambos parentales y al mejor parental, aunque no de 
forma lineal en todos los ciclos de selección. En el ciclo más avanzado (C3) se ha 
incrementado en un 26%, tanto en la heterosis biparental como respecto al mejor 
parental.   
6. En los cruzamientos para aptitud combinatoria con líneas puras, la población lisa 
ha contribuido sobre todo en adaptabilidad, mientras que la dentada aportó ganancia 
para rendimiento y otros caracteres de mazorca. La respuesta en otros caracteres 
agronómicos como encamado, vigor, floración, longitud de mazorca y número de 
filas también ha sido muy positiva.  





7. Los dos sintéticos, pero muy evidente el dentado, han mostrado una tendencia a 
aumentar los alelos favorables y eliminar los deletéreos durante la selección, lo que 
sugiere un aumento del efecto aditivo en detrimento de la dominancia. EZS34 exhibe 
una mayor acumulación de genes favorables al rendimiento y EZS33 responde mejor 
por adaptación al medio. 
8. La selección ha cambiado la frecuencia de genes con efectos dominantes en 
diferentes loci de cada población, incrementando la heterosis entre las poblaciones, 
aumentando la aptitud combinatoria general entre ambas, y la aptitud combinatoria 
específica con las líneas EZ6 y B93.   
9. Los marcadores moleculares han ratificado los principales resultados de la 
evaluación agronómica de las poblaciones y sus ciclos de selección. El uso de 
marcadores puede ser muy ventajoso en determinar un programa de selección, y 
para ratificar o anticipar resultados después de la caracterización agronómica de las 
poblaciones mejoradas.        
10. La selección intrapoblacional ha mostrado, a nivel molecular, una pérdida de 
alelos deletéreos, mientras que la selección interpoblacional ha encontrado un mayor 
efecto favorable de selección con el aumento de alelos favorables. La diversidad 
genética evaluada a nivel molecular muestra que la alta intensidad de selección en 
los ciclos mejorados fue eficiente para el incremento de la distancia genética entre las 
poblaciones. 
11. Finalmente, se puede concluir que la selección ha sido muy eficaz en ambas 
poblaciones, y que éstas suponen un material de sumo interés para su uso por parte 
de los mejoradores en futuros programas de mejora, y también para su cultivo 
directo por los agricultores, en zonas agrícolas determinadas, ya que el cruzamiento 
entre ellas con determinadas líneas puras pueden alcanzar rendimientos semejantes a 
algunos híbridos comerciales, aportando mayor variabilidad al medio ambiente y 
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Manejo del cultivo 
Tabla A.1. Especificaciones de las labores llevadas a cabo en los ensayos  
LABOR FECHA DESCRIPCIÓN 
MONTAÑANA -2009- 
Pase de bisurco  15/01/2008 
Atabladera 16/02/2008 
Nivelación con láser 22/03/2009 
Riego de barbecho 24/04/2009 
Abonado de fondo 30/04/2009 Complejo 8-15-15 (675 kg/ha) + urea  46% (300 kg/ha) 
Rotovator 30/04/2009 
Siembra 30/04/2009 
Herbicida preemergencia 10/05/2009 5 l/ha Harness™ (45% acetocloro + 21% terbutilarina) 
Desencostrar suelo 14/05/2009 
Riego 1 07/06/2009 
Abonado de cobertera 22/06/2009 Nitrato amónico del 26% (400 kg/ha), 
Riego 2 24/06/2009 
Riego 3 05/07/2009 
Riego 4 16/07/2009 
Riego 5 01/08/2009 
Riego 6 13/08/2009 
Riego 7 27/08/2009 
TORRES ALCANADRE -2009- 
Chisel 30/03/2008   
Rotovator 31/03/2009   
Abonado de fondo 08/05/2009 Complejo 8-15-15 (900 kg/ha) 
Preparador 09/05/2009   
Sulfatar 09/05/2009 5 l Harness™  
Siembra 12/05/2009   
Herbicida 14/05/2009 5l Harness™ gt™ 
Riego 1 15/05/2009 500 m3 




Riego 2 20/05/2009 100 m3  
Abonado cobertera 05/06/2010 “Sulfax™”(400 kg/ha), 40%N ( 35% urea+ 5%  amonio) 
Riego 3 18/06/2009 500 m3 
Riego 3 21/06/2009 500 m3 
Riego 5 25/06/2009 500 m3 
Riego 6 28/06/2009 500 m3 
Riego 7 02/07/2009 500 m3 
Riego 8 05/07/2009 500 m3 
Riego 9 09/07/2009 500 m3 
Riego 10 12/07/2009 500 m3 
Riego 11 16/07/2009 500 m3 
Riego 12 19/07/2009 500 m3 
Riego 13 26/07/2009 500 m3 
Riego 14 30/07/2009 500 m3 
Riego 15 02/08/2009 500 m3 
Riego 16 06/08/2009 500 m3 
Riego 17 09/08/2009 500 m3 
Riego 18 13/08/2009 500 m3 
Riego 19 16/08/2009 500 m3 
Riego 20 20/08/2009 500 m3 
Riego 21 23/08/2009 250 m3  
Riego 22 27/08/2009 500 m3 
Riego 23 03/09/2009 500 m3 
MONTAÑANA -2010- 
Bisurco parcelas 24/01/2009 
Atablar 21/02/2009 
Riego barbecho 24/04/2009 
Abonado  29/04/2009 Complejo 8-15-15 (675 kg/ha) + urea ( 400 kg/ha) 
Preparación del suelo   04/05/2010 Dos pases de rotovátor 
Siembra 07/05/2010 
Herbicida 10/05/2010 5 l/ha Harness™  (45 % acetocloro+21% terbutilarina)  
Riego 1 09/06/2010 Riego 1 
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Abono cobertera 23/06/2010 Nitrato amónico del 26% (450 kg/ha) 
Riego 2 26/06/2010 Riego 2 
Riego 3 08/07/2010 Riego 3 
Riego 4 18/07/2010 Riego 4 
Riego 5 03/08/2010 Riego 5 
Riego 6 15/08/2010 Riego 6 
Riego 7 28/08/2010 Riego 7 
TORRES ALCANADRE-2010- 
Vertedera 14/11/2009   
Preparador 17/02/2010   
Abonado de fondo 15/04/2010 Complejo 8-15-15 (800 kg/ha) 
Preparador 08/05/2010   
Siembra 17/05/2010   
Sulfatar 18/05/2010 5 l Harness™  gt™ 
Riego 1 23/05/2010 500 m3 
Riego 2 31/05/2010 250 m3 
Abonado cobertera 05/06/2010 “Sulfax™” (500 kg/ha), 40%N ( 35% urea+ 5%  amonio) 
Sulfatar cultivo 05/06/2010 1,5 l/ha MCPA 
Tratamiento insecticida 05/06/2010 1,5 l/ha Lassana™ (para transmisores de virus) 
Riego 3 06/06/2010 250 m3 
Riego 4 09/06/2010 250 m3 
Riego 5 16/06/2010 250 m3 
Tratamiento insecticida 23/06/2010 1,5 l/ha Lassana™ (para transmisores de virus) 
Riego 5 23/06/2010 250 m3 
Riego 6 27/06/2010 500 m3 
Riego 7 04/07/2010 500 m3 
Riego 8 08/07/2010 500 m3 
Riego 9 11/07/2010 500 m3 
Riego 10 15/07/2010 500 m3 
Riego 10 15/07/2010 500 m3 
Riego 11 18/07/2010 500 m3 
Riego 12 22/07/2010 500 m3 




Riego 13 25/07/2010 500 m3 
Riego 14 29/07/2010 500 m3 
Riego 15 01/08/2010 500 m3 
Riego 16 05/08/2010 500 m3 
Riego 17 08/08/2010 500 m3 
Riego 18 12/08/2010 500 m3 
Riego 19 15/08/2010 500 m3 
Riego 20 19/08/2010 500 m3 
Riego 21 22/08/2010 500 m3 
Riego 22 26/08/2010 250 m3 
Riego 23 29/08/2010 500 m3 
ZUERA -2010- 
Chisel  20/11/2009 
Rotovator 10/01/2010 
Abonado fondo 02/05/2010 Complejo 18-46 (620 kg/ha)+ Cloruro potásico (80 kg/ha) 
Preparador 02/05/2010 
Siembra 03/05/2010 
Herbicida 04/05/2010 4,5 l Harness™   
Abonar 31/05/2010 100 Kg Urea 45-0-0 
Riego 1 01/06/2010 
Sulfatar 04/06/2010 1,5 L Sajón (1,5 l/ha) (M.activa: Nicosulfurón 4%) 
Riego 2 13/06/2010 
Abonado cobertera 24/06/2010 Urea 45% (100 kg/ha) 
Riego 3 25/07/2010  
Riego 4 07/07/2010  
Riego 5 19/07/2010  
Riego 6 01/08/2010  
Riego 7 15/08/2010  
 
Características edafológicas  
Se han estudiado las características edafológicas de las parcelas para cada 
ambiente evaluado. Los análisis del año 2009 fueron más completos por tratarse de 





















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Esquema A.1. Protocolo de extracción de ADN 
 
 Se realiza la solución tampón con los compuestos siguientes: 
 
 Añadir una bola de tungsteno y 400 μl de tampón de extracción por muestra 
 Trizma base (C4H11 N03) HCI: 10 mM, pH=9,5 
 EDTA (C 10H 11N2Na2O8) : 10 mM 
 KCl: 100 mM 
 Sacarosa: 0,5 M 
 Mercaptoetanol: 0,1% p/v 
 Sarcosil: 2% p/v 
 
 Moler: 3 minutos a 30 oscilaciones/segundo;  4.5’ para EZS33 y 6.0’ para EZS34.   
 Centrifugar a 6000 g, durante 5’ 
 Retirar la bola de tungsteno  
 Añadir 250 μl de fenol-cloroformo (1:1) y agitar suavemente 
 Centrifugar a 6000 g durante 15 minutos 
  Transferir la fase acuosa a un nuevo tubo 
 Añadir 500 μl de fenol-cloroformo (1:1) y agitar suavemente 
 Centrifugar a 16100 g durante 4 minutos 
 Transferir la fase acuosa a un nuevo tubo eppendorf 
 Añadir 1/10 del volumen obtenido en acetato de sodio 3M (pH 5,0) y agitar 
suavemente 
 Añadir 2,5 volúmenes de etanol absoluto frío  
 Dejar reposar a 4 ºC durante 30’ 
 Centrifugar a 16100 g durante 4’  
 Vaciar el líquido sobrenadante 
 Añadir 1 ml de etanol  70% y agitar suavemente 
 Centrifugar a 16100 g durante 4’  
 Decantar el sobrenadante y dejar secar completamente 
 Añadir 100 ml de agua mili-Q y dejar disolver toda una noche 
 Cuantificar mediante un gel de agarosa 












Tabla A.3. Concentración final (por litro de MIX) de productos usados para la PCR 
 
Producto Concentración para electroforesis capilar 
Tampón 1X 
C2Mg 2mM 
Desoxinucleótidos trifosfato 200μM 
Taq ADN Polimerasa 30.000 unidades 
Cebador A 0,1μM (9μl) 
Cebador B 0,1 μM (9μl) 
ADN 100 ng/μl 
 
 
Tabla A.4. Programa seleccionado del termociclador para obtener producto de PCR  
  
Proceso Características Número de ciclos 
Desnaturalización 5 minutos a 95ºC  1 
Amplificación 30 segundos a 95ºC  
30 segundos a 56ºC 
30 segundos a 72ºC 
36 
Elongación 10 minutos a 72ºC  1 
Conservación Indefinidamente a 4ºC  1 
  
 
Tabla A.5. Composición del tampón TBE usado 
 
Producto Concentración (1x) 
Trizima base (C4H11NO3) 10,8 g/l 
Ácido bórico 5,5 g/l 











Tabla A.6. Marcadores moleculares en la caracterización molecular de EZS33 y EZS34 y sus 
ciclos de selección. Nombre del marcador, localización y cebador inicial y complementario 
 
Nombre Loc. Cebador de inicio A (5´ 3´)   Cebador complementario B (5´ 3´) 
phi056  1.01  ACGCCCAGATCTGTTCCTTCTC            ATGGCGGCAGGCCGATTGTT 
umc1222  1.02 CTCAGAACAGAAGCCATCAAAAGC      CGTCTTCGTGAGAGACATCCTGT 
umc1403  1.03 GTACAACGGAGGCATTCTCAAGTT        TGTACATGGTGGTCTTGTTGAGGT 
phi109275 1.03 CGGTTCATGCTAGCTCTGC                      GTTGTGGCTGTGGTGGTG 
umc1335   1.06  ATGGCATGCATGTGTTTGTTTTAC         ACAGACGTCGCTAATTCCTGAAAG 
umc1147  1.07   GAGAAACCATCGACCCTTCCTAAC     TTCCTATGGTACAGTTCTCCCTCG 
bnlg1347  1.10  GTGGTCACGACGAAATCCTT                  TTGCAATCACACAGGTGGTT 
umc1725  1.11CTACGGCCAGAGTATCGGTCAC              TATGGTGGGAGAGACGACAGGTAT 
umc1165  2.01 TATCTTCAGACCCAAACATCGTCC         GTCGATTGATTTCCCGATGTTAAA 
umc1265  2.02  GCCTAGTCGCCTACCCTACCAAT TG    TGTTCTTGATTGGGTGAGACAT 
umc1185  2.03  AGTAAAAGAGGCAAGGACTACGGC     GCGGCGATATATACGAGGTTGT 
phi083    2.04   CAAACATCAGCCAGAGACAAGGAC     ATTCATCGACGCGTCACAGTCTACT 
phi10964 2.04  CTCTCTTTCCTTCCGACTTTCC                 GAGCGAGCGAGAGAGATCG 
umc1560 2.07  CGTTCGTCTCTGGGTAGCGTAG   TATAACAGCCTGCTGCTGCTTG 
phi 127    2.08  ATATGCATTGCCTGGAACTGGAAGG AATTCAAACACGCCTCCCGAGTGT 
bnlg1520 2.09  TCCTCTTGCTCTCCATGTCC   ACAGCTGCGTAGCTTCTTCC 
phi036    3.04  CCGTGGAGAGACGTTTGACGT   TCCATCACCACTCAGAATGTCAGTGA 
umc1682 4.01  AGCAAGCAAGCAAGTCACT           GAGTAGAGCTAGCCGGAGATAGAGAGGAG 
phi021  4.03 TTCCATTCTCGTGTTCTTGGAGTGGT   CACTTGATCACCTTTCCTGCTGTCGCCA 
umc1963 4.04  CTCGTTCGAGGGGATGTACAAG   CTTGCACTGGCACAGAGACG 
umc1303  4.05  CTTGGTAGCTTCGTATTCGACGAG  ATCCTAGGAAAGCAGGGAGGG 
umc132 4.06  CCTCTCACATCTCCTCTCCCCT   GTGTCGGTGTAGGTCTCCGTCTT 
umc1466 4.08  CGAATAGTGGTCTCGCGTCTATCT  GATCCACTAGGGTTTCGGGGT 
phi092    4.08   GTGGGGGAGCCTACTACAGG   GACGAGGCCATCATCACGGT 
phi076    4.11   TTCTTCCGCGGCTTCAATTTGACC  GCATCAGGACCCGCAGAGTC 
umc1097 5.00  CTCGTCAACGTCAACCCAAGTAAG  CTGTTAGATGTGCGACAACAGAGC 
umc1692 5.03  AGAGACGAACTGAAGCCTGAAGTG  GATGTCCACGTCCTGGTAGAAGTT 
phi128 5.07TTGCTCGGTATGAAGAAAATAGTCTTTCC   ATCTTGCAACTAGACTGAGGCAACCA 
umc1225 5.08  CTAGCTCCGTGTGAGTGAGTGAGT  TTCCTTCTTTCTTTCCTGTGCAAC 
bnlg16l   6.00  GCTTTCGTCATACACACACATTCA  ATGGAGCATGAGCTTGCATATTT 
umcl887  6.03   CTTGCCATTTTAATTTGGACGTTT  CGAAGTTGCCCAAATAGCTACAGT 
umcl014  6.04   GAAAGTCGATCGAGAGACCCTG  CCCTCTCTTCACCCCTTCCTT 
bnlg1154 6.05  GGGTGATCACATGGGTTAGG   AAATCAATGCTCCAAATCGC 
umc1424 6.06  CCGGCTGCAGGGGTAGTAGTAG  ATGGTCAGGGGCTACGAGGAG 
umc1653 6.07  GAGACATGGCAGACTCACTGACA  GCCGCCCACGTACATCTATC 
bnlg1740 6.07  TTTTCTCCTTGAGTTCGTTCG   ACAGGCAGAGCTCTCACACA 
umc1545 7.00  GAAAACTGCATCAACAACAAGCTG ATTGGTTGGTTCTTGCTTCCATTA 
phi114    7.03  CCGAGACCGTCAAGACCATCAA  AGCTCCAAACGATTCTGAACTCGC 
umc1134  7.03 AAAACTAACAGGCAGCAGACCAAC  ATCAGCAAGTGACTGAATTCCTCC 
umc1327  8.01 AGGGTTTTGCTCTTGGAATCTCTC GAGGAAGGAGGAGGTCGTATCGT 
umc1984  8.03  CTCTGGCCTCTGATACCAGTTGAT  CATCCTCCTGCAGCTGTTAACTC 
bnlg18l2  8.05  CGAGAAGACTTGCGTGAACA   TTACGTGCGTCGTCAGAATC 
umc1149  8.06 TACAGTAGGGATTCTTGCAGCCTC  GTGGGACCTTGTTGCTTCCTTT 
phi028    9.01  TCTCGCTGTCCTTCGATTAGTACGG  AATGCAGGCGATGGTTCTCCGGCCT 
umc1131  9.02  CCTACAAATCAACCATCGATTTCC  GTGCCATCAAAGAGGAATTGGTAG 




Phi027    9.03 CACAGCACGTTGCGGATTTCTCT  GCGTACGTACGACGAAGACAC 
umc1078  9.05 AGGCACTAGCAGGCGAGAGG   GCGTAGTAACATCCATCCAACCAA 
umc1505  9.08 TTACACAGAAGCCCATTTGAA  GGT GGATGGTTGTTGGTGGTGTAGAAT 
phi059    10.02 AGCTAATTAAGGCCGGTCATCCC  TCCGTGTACTCGGCGGACTC 
umc1453 10.04 AATACCAAGCTGCACTCAGAAACC  CGTCAAATCCAGCCTAAGCATC 
umc1930 10.04 TCTTCTCCAAGTGTGTTAATGCCC  CACACAGTGAGTCGTTTCTTTCGT 
 







phi083 011 123-136 Ok  
phi127 013 108-123 Ok  
phi036 017 54-96 Ok  
phi021 027 81-119 Ok  
phi092 029a 98-130 Ok Amplifica 2 zonas y muestra 4 alelos. 
phi092 029b 157-166 Ok  
phi076 031 97-108 Ok Modifica valores respecto estándar 
phi128 039 132-164 Ok  
phi114 051 56-71 Ok  
phi028 065 140-150 Ok  
phi027 069 136-154 Ok  
phi059 073  Ok  
umc1222 081 116-126 Ok  
umc1403 083 69-81 Ok 
Fallan muchos individuos. Rango: 
Ok 
umc1147 091 62-137 Ok  
bnlg1347 095 129-142 Ok  
phi109642 097 144-158 Ok  
umc1165 099 103-117 Ok  
umc1265 103 107-123 Ok Pico 107 confuso 
umc1185 105 145-163 Ok 
Cargar más volumen de reacción. 
Señal baja 
umc1560 109  Ok  
bnlg1520 111 113-119 Ok  
umc1303 133 71-80 Ok  
umc1329 135 97-101 Ok  
umc1466 137 96-120 Ok  










umc1097 143 83-121 Descartar No polimórfico 
umc1225 151 107-132 Ok Pico en 96 pb 
umc1014 157 106-117 Ok Se comporta bien pro no es claro 
umc1424 159 86-185 Ok Gran variabilidad 
umc1653 163 65-78 Ok Salen pocas muestras 
umc1545 167  Ok Salen pocas muestras 
umc1134 171 64-79 Ok  
umc1327 175  Ok  
bnlg1812 181 115-130 Ok  
umc1149 183 131-144 Ok  
umc1131 191 102-130 Ok  
umc1078 195 157-162 Ok  
umc1505 199 140-150 Ok  
umc1453 205 116-130 Ok  
phi109275 211  Ok  
umc1335 215 76-88 Ok  
umc1725 223 110-118 Ok  
umc1682 233 117-126 Ok  
umc1963 237 132-145 Ok  
umc1692 255 90-175 Ok  
umc1822 263 130-177 Ok  
bnlg161 275 87-95 Ok 
Pico en torno a 97-98 pero no tiene 
patrón del primer 
umc1887 281 158-192 Ok  
bnlg1154 289 110-180 Ok  
bnlg1740 293 81-121 Ok  
umc1984 311 92-124 Ok  
umc1930 359  Ok  
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Tabla A.22. Frecuencias de los diferentes alelos detectados para cada marcador 
molecular en las 10 poblaciones estudiadas. b) Además, se han encuadrado 
aquellos compuestos que han resultado significativos en la prueba de Schaffer y 
donde        hace referencia a la selección intrapoblacional (EZS1,2  
EZS33,34C0) y           hace referencia a la selección interpoblacional (EZS33,34C0 
 EZS33,34C3). 
 
Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Phi056 
1.01 
1 0,13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,14 0,08 0,15 0,06 0,11 0,00 0,01 0,01 0,00 0,00 
3 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,01 0,01 0,00 0,00 
4 0,05 0,05 0,07 0,04 0,14 0,18 0,52 0,46 0,58 0,41 
5 0,52 0,86 0,78 0,89 0,75 0,58 0,46 0,41 0,40 0,59 
6 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,21 0,00 0,11 0,02 0,00 
Umc1403 
1.03 
1 0,04 0,06 0,00 0,01 0,00 0,04 0,23 0,00 0,00 0,00 
2 0,38 0,20 0,34 0,44 0,57 0,41 0,32 0,25 0,23 0,26 
3 0,07 0,14 0,16 0,09 0,04 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
4 0,38 0,27 0,38 0,40 0,39 0,09 0,01 0,00 0,00 0,25 
Phi109275 
1.03 
1 0,35 0,39 0,26 0,28 0,07 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 
2 0,01 0,23 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,59 0,19 0,18 0,07 0,11 0,19 0,03 0,00 0,00 0,00 
4 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,11 0,06 0,06 0,00 0,00 
5 0,02 0,19 0,50 0,48 0,80 0,25 0,30 0,31 0,30 0,61 












Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1335 
1.06 
1 0,15 0,13 0,03 0,07 0,19 0,00 0,00 0,00 0,00 0,11 
2 0,47 0,14 0,17 0,20 0,04 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,09 0,00 0,00 0,01 0,00 
4 0,02 0,09 0,00 0,00 0,00 0,31 0,23 0,39 0,20 0,09 
5 0,00 0,02 0,10 0,07 0,02 0,13 0,40 0,45 0,74 0,79 
6 0,00 0,18 0,31 0,46 0,54 0,20 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,09 0,32 0,35 0,20 0,19 0,01 0,22 0,00 0,00 0,00 
9 0,20 0,08 0,00 0,00 0,00 0,07 0,16 0,17 0,05 0,00 
10 0,05 0,04 0,03 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,09 0,00 0,00 0,00 0,00 
12 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 
13 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1147 
1.07 
1 0,83 0,95 0,85 0,83 0,67 0,47 0,66 0,52 0,43 0,59 
2 0,17 0,04 0,13 0,07 0,21 0,39 0,13 0,27 0,15 0,19 
3 0,00 0,01 0,02 0,09 0,13 0,15 0,21 0,21 0,43 0,22 

















Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Bnlg1347 
1.10 
1 0,14 0,19 0,21 0,18 0,32 0,00 0,04 0,00 0,00 0,00 
2 0,11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,39 0,43 0,44 0,44 0,21 0,18 0,51 0,60 0,68 0,53 
4 0,00 0,11 0,16 0,25 0,27 0,21 0,01 0,01 0,01 0,07 
5 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,09 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,08 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,08 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,23 0,10 0,03 0,19 
9 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,01 0,00 0,07 0,00 
10 0,02 0,06 0,00 0,00 0,00 0,32 0,08 0,00 0,00 0,00 
11 0,17 0,19 0,18 0,14 0,20 0,07 0,01 0,00 0,00 0,08 
12 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
14 0,00 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
15 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,04 0,00 
16 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,10 0,23 0,17 0,13 
Umc1725 
1.11 
1 0,08 0,15 0,19 0,19 0,33 0,15 0,29 0,21 0,01 0,03 
2 0,52 0,39 0,44 0,64 0,30 0,71 0,64 0,79 0,97 0,96 
3 0,40 0,47 0,38 0,18 0,36 0,15 0,07 0,00 0,02 0,01 
Umc1165 
2.01 
1 0,05 0,01 0,00 0,00 0,00 0,15 0,08 0,00 0,00 0,00 
2 0,22 0,25 0,41 0,35 0,49 0,66 0,66 0,85 0,86 0,60 
3 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
4 0,60 0,71 0,59 0,65 0,51 0,07 0,05 0,00 0,00 0,23 




1 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,16 0,29 0,10 0,19 0,33 
2 0,14 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,42 0,63 0,60 0,82 0,74 0,55 0,70 0,90 0,81 0,67 
4 0,09 0,17 0,31 0,18 0,25 0,27 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,35 0,21 0,08 0,00 0,01 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 





Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1185 
2.03 
1 0,00 0,11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,32 0,03 0,00 0,01 0,39 0,38 0,04 0,06 0,01 0,34 
3 0,13 0,27 0,71 0,45 0,46 0,13 0,28 0,23 0,04 0,16 
4 0,27 0,32 0,19 0,42 0,16 0,29 0,22 0,63 0,71 0,45 
5 0,09 0,18 0,01 0,06 0,00 0,14 0,00 0,00 0,00 0,00 




1 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,14 0,06 0,14 0,14 0,11 0,68 0,14 0,42 0,16 0,18 
3 0,19 0,10 0,46 0,56 0,45 0,27 0,81 0,28 0,51 0,16 
4 0,45 0,56 0,35 0,30 0,42 0,01 0,02 0,00 0,01 0,08 
5 0,13 0,22 0,05 0,00 0,00 0,04 0,03 0,30 0,32 0,58 
6 0,05 0,05 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Phi109642 
2.04 
1 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,10 0,21 0,19 0,09 0,03 0,24 0,08 0,00 0,00 0,00 
3 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,04 0,25 0,21 0,13 
4 0,84 0,77 0,81 0,91 0,97 0,72 0,88 0,75 0,79 0,88 
5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1560 
2.07 
1 0,55 0,58 0,57 0,56 0,36 0,83 0,94 0,64 0,91 0,85 
2 0,00 0,05 0,00 0,04 0,00 0,00 0,06 0,07 0,05 0,00 
3 0,45 0,36 0,43 0,40 0,64 0,17 0,00 0,29 0,04 0,15 
Phi127 
2.07 
1 0,81 0,82 0,84 0,94 0,99 0,32 0,13 0,17 0,24 0,24 
2 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,06 0,05 0,03 0,00 0,00 0,30 0,32 0,38 0,08 0,47 
4 0,10 0,13 0,13 0,06 0,01 0,36 0,55 0,46 0,68 0,29 











Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Bnlg1520 
2.09 
1 0,00 0,10 0,02 0,00 0,01 0,54 0,71 0,76 1,00 0,35 
2 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,05 0,01 0,00 0,00 0,00 
3 0,84 0,66 0,74 0,59 0,58 0,19 0,06 0,09 0,00 0,60 
4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,05 0,06 0,15 0,14 0,23 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,10 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,09 0,01 0,00 0,00 0,00 
8 0,00 0,05 0,08 0,27 0,16 0,01 0,17 0,14 0,00 0,04 
9 0,00 0,09 0,01 0,00 0,00 0,09 0,02 0,01 0,00 0,00 




1 0,47 0,63 0,68 0,66 0,79 0,29 0,17 0,15 0,01 0,14 
2 0,10 0,00 0,00 0,17 0,18 0,14 0,33 0,25 0,45 0,22 
3 0,01 0,00 0,00 0,02 0,00 0,48 0,47 0,60 0,54 0,65 
4 0,00 0,05 0,00 0,00 0,01 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,02 0,02 0,02 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 
6 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,06 0,00 0,01 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,01 0,14 0,11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
10 0,17 0,17 0,16 0,16 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
11 0,14 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1682 
4.01 
1 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,43 0,78 0,83 0,97 0,97 0,30 0,73 0,53 0,42 0,40 
3 0,07 0,13 0,09 0,03 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
4 0,08 0,01 0,00 0,00 0,00 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,05 0,08 0,06 0,00 0,00 0,60 0,27 0,47 0,58 0,60 
6 0,36 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
 
 




Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 




1 0,15 0,11 0,15 0,14 0,24 0,41 0,20 0,39 0,14 0,50 
2 0,07 0,00 0,00 0,00 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,01 0,03 0,00 0,04 0,00 
4 0,07 0,19 0,09 0,00 0,00 0,20 0,21 0,21 0,38 0,05 
5 0,35 0,33 0,28 0,16 0,08 0,21 0,28 0,41 0,40 0,19 
6 0,26 0,17 0,31 0,50 0,36 0,01 0,01 0,00 0,00 0,10 
7 0,00 0,00 0,06 0,01 0,00 0,00 0,03 0,00 0,03 0,00 
8 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,16 0,06 0,00 0,00 0,02 
10 0,07 0,19 0,08 0,20 0,30 0,00 0,18 0,00 0,02 0,14 
Umc1963 
4.04 
1 0,50 0,57 0,58 0,71 0,77 0,43 0,30 0,31 0,49 0,44 
2 0,47 0,23 0,36 0,23 0,21 0,32 0,40 0,01 0,01 0,01 
3 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,10 0,07 0,43 0,38 0,52 
4 0,03 0,17 0,02 0,06 0,02 0,15 0,23 0,25 0,13 0,03 
5 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1303 
4.05 
1 0,56 0,58 0,49 0,46 0,57 0,49 0,48 0,21 0,26 0,25 
2 0,44 0,42 0,51 0,54 0,43 0,51 0,52 0,79 0,74 0,75 
Umc1329 
4.06 
1 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,15 0,02 0,00 0,00 0,00 
2 0,56 0,36 0,26 0,22 0,38 0,38 0,38 0,20 0,06 0,00 
3 0,44 0,64 0,74 0,78 0,63 0,48 0,60 0,80 0,94 1,00 
Umc1466 
4.08 
1 0,85 0,32 0,42 0,14 0,04 0,47 0,65 0,69 0,41 0,51 
2 0,15 0,68 0,58 0,86 0,96 0,53 0,35 0,31 0,59 0,49 
Phi092a 
4.08 
1 0,92 0,95 1,00 1,00 1,00 1,00 0,78 0,89 0,81 1,00 
2 0,08 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,22 0,11 0,19 0,00 
hi092b 
4.08 
1 0,37 0,19 0,45 0,38 0,42 0,54 0,41 0,36 0,65 0,12 
2 0,62 0,80 0,54 0,61 0,57 0,45 0,58 0,63 0,34 0,87 
Phi076 
4.11 
1 0,04 0,03 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,39 0,43 0,25 0,40 0,23 0,15 0,07 0,03 0,18 0,00 
3 0,20 0,19 0,26 0,23 0,22 0,57 0,72 0,59 0,58 0,74 
4 0,38 0,35 0,49 0,34 0,55 0,28 0,21 0,38 0,24 0,26 




Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 





1 0,00 0,04 0,05 0,00 0,00 0,47 0,24 0,25 0,18 0,04 
2 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,13 0,28 0,29 0,07 0,01 
3 0,33 0,20 0,17 0,07 0,00 0,10 0,23 0,13 0,38 0,76 
4 0,32 0,35 0,20 0,24 0,40 0,21 0,14 0,30 0,34 0,00 
5 0,05 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,09 0,08 0,02 0,03 0,00 
7 0,22 0,15 0,17 0,27 0,51 0,00 0,03 0,01 0,00 0,19 
8 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,07 0,19 0,42 0,42 0,06 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1692 
5.03 
1 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,05 0,00 0,02 0,01 0,06 0,00 0,20 0,18 0,44 0,30 
3 0,15 0,04 0,28 0,22 0,23 0,03 0,30 0,24 0,08 0,24 
4 0,45 0,28 0,57 0,55 0,71 0,09 0,21 0,31 0,48 0,28 
5 0,20 0,46 0,08 0,22 0,00 0,15 0,23 0,27 0,00 0,18 
6 0,00 0,14 0,04 0,00 0,00 0,16 0,04 0,00 0,00 0,00 
7 0,02 0,08 0,00 0,00 0,00 0,57 0,02 0,00 0,00 0,00 
8 0,13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1822 
5.05 
1 0,42 0,39 0,26 0,13 0,40 0,39 0,06 0,13 0,01 0,54 
2 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,17 0,00 0,00 0,29 0,00 
4 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,28 0,21 0,44 0,04 
5 0,00 0,09 0,06 0,07 0,04 0,02 0,13 0,01 0,02 0,03 
6 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 
7 0,07 0,00 0,01 0,14 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 
8 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,21 0,13 0,08 0,17 0,08 0,01 0,00 0,00 0,00 0,05 
10 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
11 0,01 0,09 0,22 0,34 0,41 0,02 0,00 0,00 0,00 0,08 
12 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,00 0,13 0,02 0,00 
13 0,00 0,00 0,00 0,09 0,00 0,14 0,15 0,28 0,10 0,25 




14 0,04 0,29 0,36 0,06 0,07 0,08 0,39 0,22 0,10 0,00 
15 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
16 0,08 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Tabla A.22.Continuación. 
Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Phi128 
5.07 
1 0,00 0,01 0,00 0,00 0,05 0,17 0,14 0,00 0,00 0,13 
2 0,65 0,72 0,47 0,30 0,59 0,42 0,86 1,00 0,97 0,88 
3 0,35 0,27 0,53 0,70 0,35 0,41 0,00 0,00 0,03 0,00 
4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1225 
5.08 
1 0,58 0,34 0,52 0,49 0,24 0,03 0,00 0,00 0,01 0,00 
2 0,00 0,10 0,00 0,00 0,00 0,26 0,33 0,47 0,63 0,17 
3 0,01 0,00 0,08 0,00 0,00 0,21 0,29 0,17 0,15 0,00 
4 0,25 0,28 0,03 0,16 0,35 0,00 0,00 0,00 0,00 0,11 
5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,25 0,11 0,24 0,02 0,05 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,02 0,00 0,00 0,00 
8 0,07 0,04 0,09 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 
9 0,03 0,07 0,25 0,33 0,39 0,01 0,00 0,00 0,00 0,02 
10 0,05 0,14 0,02 0,02 0,02 0,16 0,22 0,13 0,20 0,65 
11 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Bnlg161 
6.00 
1 0,07 0,03 0,06 0,01 0,09 0,09 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,06 0,22 0,29 0,09 0,02 0,04 0,11 0,17 0,11 0,07 
3 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
4 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,04 0,01 0,02 0,00 0,00 
5 0,15 0,08 0,01 0,00 0,00 0,30 0,31 0,30 0,24 0,19 
6 0,00 0,07 0,25 0,41 0,33 0,21 0,22 0,30 0,45 0,50 
7 0,21 0,28 0,33 0,38 0,47 0,14 0,15 0,20 0,13 0,24 
8 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,39 0,21 0,02 0,03 0,02 0,17 0,01 0,00 0,07 0,00 
10 0,02 0,00 0,00 0,02 0,03 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 
11 0,04 0,09 0,03 0,06 0,03 0,01 0,18 0,01 0,00 0,00 






1 0,25 0,04 0,01 0,01 0,01 0,57 0,23 0,20 0,06 0,02 
2 0,21 0,20 0,53 0,72 0,78 0,01 0,16 0,39 0,58 0,97 
3 0,08 0,18 0,09 0,10 0,10 0,40 0,61 0,42 0,35 0,01 
4 0,46 0,58 0,36 0,17 0,10 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
Tabla A.22.Continuación. 
Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1014 
6.04 
1 0,19 0,16 0,13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,19 0,36 0,48 0,44 0,19 
3 0,42 0,38 0,32 0,34 0,24 0,00 0,00 0,00 0,00 0,09 
4 0,21 0,13 0,04 0,03 0,10 0,09 0,02 0,00 0,00 0,00 
5 0,10 0,32 0,50 0,59 0,65 0,00 0,00 0,00 0,00 0,10 
6 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,29 0,28 0,26 0,53 0,61 
7 0,06 0,00 0,00 0,00 0,00 0,14 0,00 0,10 0,00 0,00 
8 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,26 0,10 0,03 0,00 
9 0,00 0,00 0,01 0,03 0,01 0,25 0,03 0,05 0,00 0,00 
10 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,04 0,00 0,00 0,00 
Bnlg1154 
6.05 
1 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,05 0,00 0,00 0,00 0,01 
2 0,00 0,00 0,01 0,07 0,04 0,31 0,17 0,43 0,82 0,58 
3 0,75 0,69 0,67 0,81 0,88 0,00 0,00 0,00 0,00 0,21 
4 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,14 0,09 0,18 
5 0,00 0,01 0,00 0,04 0,03 0,26 0,25 0,11 0,03 0,00 
6 0,08 0,00 0,04 0,00 0,00 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,16 0,02 0,01 
8 0,04 0,09 0,02 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 
9 0,03 0,04 0,00 0,00 0,00 0,03 0,24 0,10 0,00 0,01 
10 0,06 0,17 0,25 0,07 0,03 0,00 0,19 0,06 0,03 0,00 
11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
12 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,13 0,00 0,00 0,00 0,00 
14 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 
15 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,15 0,06 0,00 0,00 0,00 





Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1424 
6.06 
1 0,01 0,02 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,39 0,09 0,00 0,00 0,01 0,19 0,23 0,04 0,02 0,00 
4 0,36 0,82 0,97 0,99 0,98 0,58 0,32 0,69 0,78 0,73 
5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,13 0,03 0,00 0,01 0,01 0,22 0,44 0,27 0,20 0,26 
8 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,01 
Umc1653 
6.07 
1 0,35 0,41 0,35 0,35 0,29 0,00 0,00 0,00 0,00 0,11 
2 0,07 0,05 0,04 0,02 0,03 0,50 0,16 0,19 0,30 0,28 
3 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,14 0,00 0,00 0,00 
4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,03 0,20 0,09 0,36 0,23 0,00 0,00 0,00 0,01 0,16 
6 0,02 0,26 0,08 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,16 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,19 0,05 0,20 0,05 0,00 
9 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
10 0,16 0,02 0,33 0,23 0,32 0,16 0,11 0,09 0,16 0,04 
11 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
12 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
13 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 
14 0,00 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,20 0,29 0,44 0,41 
15 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,00 0,00 0,00 
16 0,00 0,00 0,00 0,03 0,13 0,04 0,28 0,18 0,02 0,00 
17 0,21 0,02 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,05 0,01 0,00 









Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Bnlg1740 
6.07 
1 0,01 0,02 0,00 0,02 0,00 0,10 0,10 0,06 0,00 0,00 
2 0,51 0,29 0,32 0,54 0,50 0,14 0,06 0,08 0,02 0,22 
3 0,01 0,30 0,47 0,30 0,28 0,05 0,06 0,06 0,13 0,28 
4 0,00 0,01 0,04 0,04 0,15 0,17 0,53 0,43 0,20 0,05 
5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,03 0,02 0,00 0,00 
6 0,09 0,00 0,01 0,00 0,00 0,46 0,21 0,34 0,66 0,45 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,20 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
9 0,02 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
10 0,16 0,31 0,16 0,09 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1545 
7.00 
1 0,25 0,08 0,00 0,04 0,16 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,10 0,11 0,20 0,04 0,00 0,25 0,71 0,40 0,21 0,07 
3 0,00 0,02 0,00 0,00 0,00 0,03 0,04 0,00 0,00 0,00 
4 0,13 0,05 0,04 0,00 0,00 0,32 0,11 0,08 0,18 0,19 
5 0,32 0,47 0,60 0,65 0,68 0,02 0,14 0,28 0,61 0,71 
6 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,35 0,00 0,24 0,00 0,00 
7 0,20 0,26 0,15 0,27 0,17 0,02 0,00 0,00 0,00 0,03 
Phi114 
7.03 
1 0,70 0,64 0,51 0,45 0,54 0,58 0,44 0,25 0,08 0,03 
2 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,00 0,06 0,31 0,03 0,00 0,32 0,56 0,75 0,92 0,84 
4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,26 0,30 0,18 0,52 0,46 0,06 0,00 0,00 0,00 0,13 
6 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 











Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1134 
7.03 
1 0,09 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,22 0,09 0,08 0,07 0,00 0,11 0,00 0,08 0,16 0,00 
3 0,28 0,43 0,22 0,46 0,25 0,08 0,00 0,00 0,00 0,13 
4 0,34 0,43 0,70 0,47 0,75 0,72 0,95 0,92 0,84 0,88 
5 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,00 0,05 0,00 0,00 0,00 0,07 0,05 0,00 0,00 0,00 
7 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1327 
8.01 
1 0,14 0,19 0,13 0,01 0,01 0,04 0,09 0,10 0,24 0,04 
2 0,42 0,46 0,41 0,57 0,65 0,01 0,06 0,00 0,01 0,13 
3 0,41 0,19 0,11 0,22 0,32 0,93 0,84 0,90 0,75 0,83 
4 0,04 0,17 0,35 0,20 0,02 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 
Umc1984 
8.03 
1 0,44 0,51 0,52 0,51 0,35 0,34 0,20 0,03 0,02 0,39 
2 0,00 0,01 0,00 0,00 0,10 0,29 0,33 0,14 0,07 0,00 
3 0,56 0,48 0,48 0,49 0,54 0,36 0,47 0,83 0,91 0,61 
Bnlg1812 
8.05 
1 0,27 0,38 0,50 0,33 0,30 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,25 0,34 0,19 0,27 0,17 0,28 0,48 0,36 0,46 0,85 
3 0,26 0,01 0,02 0,01 0,01 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 
4 0,20 0,27 0,28 0,39 0,48 0,59 0,46 0,57 0,48 0,10 
5 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,11 0,00 0,00 0,00 0,00 
6 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
8 0,00 0,00 0,00 0,00 0,04 0,00 0,05 0,06 0,06 0,04 
Umc1149 
8.06 
1 0,59 0,95 0,89 0,91 0,72 0,28 0,63 0,55 0,46 0,96 
2 0,17 0,05 0,11 0,09 0,28 0,70 0,31 0,45 0,54 0,04 
3 0,21 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
4 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,06 0,00 0,00 0,00 
Phi028 
9.01 
1 0,00 0,08 0,01 0,00 0,03 0,28 0,04 0,38 0,56 0,55 
2 0,54 0,69 0,89 0,98 0,81 0,53 0,75 0,46 0,39 0,41 
3 0,46 0,23 0,10 0,02 0,16 0,19 0,21 0,17 0,05 0,04 





Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1131 
9.02 
1 0,23 0,11 0,09 0,00 0,01 0,08 0,33 0,08 0,00 0,00 
2 0,77 0,69 0,67 1,00 0,92 0,82 0,67 0,92 1,00 1,00 
3 0,00 0,20 0,24 0,00 0,07 0,09 0,00 0,00 0,00 0,00 
Phi027 
9.03 
1 0,76 0,34 0,44 0,18 0,03 0,23 0,20 0,14 0,18 0,00 
2 0,11 0,25 0,29 0,18 0,11 0,18 0,46 0,58 0,53 0,66 
3 0,11 0,36 0,27 0,63 0,72 0,07 0,06 0,05 0,02 0,19 
4 0,01 0,04 0,00 0,02 0,14 0,52 0,28 0,23 0,27 0,16 
Umc1078 
9.05 
1 0,08 0,07 0,05 0,06 0,05 0,08 0,03 0,00 0,00 0,00 
2 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,05 0,17 0,06 0,25 0,43 
3 0,20 0,21 0,24 0,27 0,81 0,13 0,07 0,03 0,00 0,07 
4 0,31 0,20 0,13 0,33 0,03 0,14 0,17 0,22 0,40 0,08 
5 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,21 0,02 0,03 0,20 
6 0,08 0,09 0,29 0,15 0,04 0,17 0,02 0,13 0,07 0,06 
7 0,00 0,00 0,01 0,04 0,06 0,00 0,00 0,09 0,08 0,00 
8 0,27 0,14 0,01 0,00 0,00 0,17 0,24 0,45 0,08 0,05 
9 0,05 0,26 0,27 0,15 0,00 0,20 0,09 0,00 0,08 0,10 
Umc1505 
9.08 
1 0,95 0,94 0,75 0,55 0,59 0,51 0,50 0,56 0,39 0,20 
2 0,05 0,06 0,25 0,45 0,41 0,49 0,50 0,44 0,61 0,80 
Phi059 
10.02 
1 0,49 0,52 0,59 0,41 0,46 0,60 0,47 0,63 0,65 0,52 
2 0,51 0,48 0,40 0,52 0,48 0,25 0,31 0,17 0,01 0,11 
3 0,00 0,00 0,01 0,07 0,06 0,15 0,22 0,21 0,34 0,36 
Umc1453 
10.04 
1 0,02 0,01 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
2 0,27 0,10 0,03 0,08 0,00 0,26 0,01 0,01 0,09 0,00 
3 0,07 0,41 0,53 0,24 0,41 0,31 0,54 0,45 0,52 0,49 
4 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
5 0,59 0,45 0,44 0,65 0,58 0,40 0,45 0,50 0,33 0,51 
6 0,00 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
7 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 0,01 0,00 
8 0,04 0,02 0,00 0,02 0,01 0,02 0,00 0,04 0,02 0,00 





Marcador  EZS1 -----------EZS33--------- EZS2 -----------EZS34---------- 
posición Alelo C0 C1 C2 C3  C0 C1 C2 C3 
Umc1930 
10.04 
1 0,00 0,08 0,00 0,00 0,02 0,26 0,29 0,29 0,23 0,10 
2 0,20 0,09 0,29 0,36 0,29 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
3 0,05 0,04 0,01 0,14 0,09 0,00 0,18 0,21 0,11 0,43 
4 0,00 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
5 0,50 0,04 0,01 0,02 0,05 0,38 0,44 0,42 0,44 0,02 
6 0,00 0,00 0,14 0,00 0,00 0,31 0,08 0,06 0,20 0,45 
7 0,18 0,45 0,44 0,42 0,45 0,04 0,00 0,00 0,01 0,00 
8 0,00 0,02 0,06 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 0,00 







































Tabla A.23. Variabilidad de los marcadores moleculares empleado en el programa 
de selección Sistema Integrado desarrollado en la E.E Aula Dei. Se muestra la 
proporción de loci polimórficos (Po), el número de alelos por locus (A), número de 
alelos por locus polimórficos (Ap), heterosis esperada (He), heterosis observada 
(Ho) e índice de fijación. 
Loc. Marcador Nombre Po A Ap He Ho f 
posición      
1.01 m517 phi056 1 7 7 0,54 0,44 0,18 
1.03 m211 phi109275 1 6 6 0,73 0,47 0,36 
1.03 m083 umc1403 1 5 5 0,71 0,59 0,16 
1.06 m215 umc1335 1 13 13 0,84 0,63 0,25 
1.07 m091 umc1147 1 4 4 0,49 0,56 -0,16 
1.10 m095 bnlg1347 1 16 16 0,76 0,68 0,11 
1.11 m223 umc1725 1 3 3 0,53 0,54 -0,02 
2.01 m099 umc1165 1 5 5 0,59 0,4 0,31 
2.02 m103 umc1265 1 5 5 0,5 0,5 0,01 
2.03 m105 umc1185 1 6 6 0,74 0,72 0,03 
2.04 m011 phi083 1 6 6 0,73 0,61 0,17 
2.04 m097 phi109642 1 5 5 0,3 0,29 0,03 
2.07 m013 phi127 1 5 5 0,59 0,4 0,33 
2.07 m109 umc1560 1 3 3 0,45 0,47 -0,04 
2.09 m111 bnlg1520 1 10 10 0,67 0,45 0,33 
3.04 m017 phi036 1 11 11 0,73 0,57 0,21 
4.01 m233 umc1682 1 6 6 0,52 0,4 0,23 
4.03 m027 phi021 1 10 10 0,81 0,86 -0,07 
4.04 m237 umc1963 1 5 5 0,65 0,59 0,1 
4.05 m133 umc1303 1 2 2 0,49 0,67 -0,36 
4.06 m135 umc1329 1 3 3 0,43 0,37 0,13 
4.08 m029a phi092 1 2 2 0,12 0,12 0,03 
4.08 m029b phi092 1 2 2 0,48 0,46 0,05 
4.08 m137 umc1466 1 2 2 0,5 0,46 0,07 
4.11 m031 phi076 1 4 4 0,65 0,63 0,03 
5.00 m143 umc1097 1 9 9 0,82 0,68 0,17 




Tabla A.23. Continuación. 
Marcador Loc. Nombre Po A Ap He Ho f 
 posición      
5.03 m255 umc1692 1 8 8 0,76 0,45 0,41 
5.05 m263 umc1822 1 16 16 0,85 0,86 0 
5.07 m039 phi128 1 4 4 0,46 0,35 0,25 
5.08 m151 umc1225 1 11 11 0,85 0,73 0,14 
6.00 m275 bnlg161 1 11 11 0,81 0,93 -0,15 
6.03 m281 umc1887 1 4 4 0,69 0,48 0,31 
6.04 m157 umc1014 1 10 10 0,84 0,62 0,26 
6.05 m289 bnlg1154 1 15 15 0,76 0,52 0,32 
6.06 m159 umc1424 1 8 8 0,44 0,39 0,13 
6.07 m293 bnlg1740 1 10 10 0,81 0,62 0,23 
6.07 m163 umc1653 1 18 18 0,87 0,74 0,15 
7.00 m167 umc1545 1 7 7 0,73 0,65 0,1 
7.03 m051 phi114 1 7 7 0,64 0,41 0,37 
7.03 m171 umc1134 1 7 7 0,47 0,41 0,12 
8.01 m175 umc1327 1 4 4 0,61 0,44 0,27 
8.03 m311 umc1984 1 3 3 0,55 0,55 0 
8.05 m181 bnlg1812 1 8 8 0,69 0,61 0,11 
8.06 m183 umc1149 1 4 4 0,44 0,36 0,2 
9.01 m065 phi028 1 3 3 0,52 0,46 0,12 
9.02 m191 umc1131 1 3 3 0,27 0,26 0,05 
9.03 m069 phi027 1 4 4 0,74 0,6 0,18 
9.05 m195 umc1078 1 9 9 0,86 0,75 0,12 
9.08 m199 umc1505 1 2 2 0,48 0,41 0,15 
10.02 m073 phi059 1 3 3 0,59 0,54 0,08 
10.04 m205 umc1453 1 8 8 0,6 0,75 -0,25 








Tabla A.24: Resumen de los alelos que han resultado ser significativos tras la 
prueba se Schaffer y se han mostrado con efectos positivos en la selección 
 
Bin Alelo EZS1 Alelo EZS2 Alelo EZS33 Alelo EZS34 
1.03     2,5 1 1 -1 
1.06       5,8 1/-1 
1.11       1,2 1/-1 
2.02   4 -1 5 -1   
2.03     2 0 4,6 1/-1 
2.04   2,3 1/-1 3,5 1/-1 3,5 1/0 
2.07       3 0 
2.09       1,3 0/0 
3.04     2,8 1/-1   
4.01 6 -1       
4.03     4 -1   
4.04       2,3 1/-1 
4.06       2,3 1/-1 
4.08 1,2 1/-1   1,2 1/-1   
5.00       2,3,4 -1/1/0 
5.03   7 -1 5 0 5 0 
5.05     14 -1 1,3,14 1/0/-1 
5.07   3 -1     
5.08     4 0 10 0 
6.03     2,4 1/-1 2,3 1/-1 
6.04     1 -1 8 -1 
6.05       2,5,9 -1/0/-1 
6.07     6,10 1/-1 4,16 -1/-1 
7.00   6 -1   2,5,6 1/-1 
7.03     3 1 1 -1 
8.03       2 -1 
9.01       1 1 
9.02     2,3 1/1 1,2 0/1 
9.03     1,3 1/1   
9.05     3,9 1/-1   
9.08     1,2 1/-1 2 1 
10.04 5 -1   6 1 5,6 0/1 
 
Total 4  6  29  43  
0: sin acción 
1: tendencia positiva de las frecuencias alélicas (fijación) 
-1: tendencia negativa de las frecuencias alélicas (eliminación deletéreos) 
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